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LA VICARIANCE, LA PSEUDOVICARIANCE 
ET LA CONVERGENCE ALLOPATRIQUE 


par Georges BERNARDI 


Laboratoire d'Entomologie, Muséum National d'Histoire Naturelle 
45, rue de Buffon — 75005 PARIS 


MOTS-CLÉS : Vicariance - Pseudovicariance- Convergence - Allo- 
patrie - Sympatrie - Parapatrie - Allotopie - Syntopie. 


RÉSUMÉ 


L'auteur propose que la notion de vicariance (WAGNER, 1868) 
s'applique à un phénomène évolutif consistant en la subdivision, par 
quelque processus que ce soit, de l'aire de répartition d'une entité 
ancestrale, suivie d'une différenciation taxonomique des populations 
isolées. Ces vicariants sont obligatoirement monophylétiques et peu- 
vent déboucher aussi bien sur la spéciation dichopatrique que sur la 
spéciation péripatrique. 


La notion de vicariance ne doit pas être confondue avec la notion de 
pseudovicariance (VIERHAPPER, 1919), où la divergence taxonomi- 
que est le phénomène primaire et la mise en place des entités le 
Phénomène secondaire, les entités impliquées n'étant pas obligatoire- 
ment monophylétiques, bien qu'apparentées. 


Un troisième phénomène concerne les convergences adaptatives 
entre entités non apparentées et à aires séparées (équivalents écologi- 
ques, etc). 


Enfin les termes allopatrie, sympatrie, parapatrie, allotopie, synto- 
pie peuvent être utilisés pour définir les relations spatiales entre entités 
plus ou moins apparentées sans implications évolutives. 


Les termes vicariant, vicariance sont actuellement emplo- 
yés pour désigner des faits biologiques très distincts. Même 
en évitant les aspects temporels (quelquefois désignés sous les 
noms de vicariance chronologique et de vicariance saisonnière) 
ils sont utilisés selon les auteurs : 


a) soit simplement pour définir les relations spatiales entre 
deux ou plusieurs entités, notamment dans le cas des auteurs 
qui parlent de vicariance secondaire ou de vicariance relic- 
tuelle. TI convient dans ce cas de confronter la vicariance avec 
d’autres termes: allopatrie, asympatrie, allotopie, parapatrie 
(et leurs antonymes : sympatrie et syntopie). 


b) soit pour désigner un phénomène évolutif consistant en 
la subdivision selon certaines modalités d’une entité ances- 
trale, phénomène qui ne doit pas être confondu avec la 
pseudovicariance. 


c) soit pour repérer un phénomène écologique entre entités 
jouant un rôle similaire dans les biocénoses différentes. 


d). enfin en ichtyologie pour distinguer une catégorie par- 
ticulière de poissons par rapport aux eaux douces et salées. 


KEY-WORDS : Vicariance- Pseudovicariance- Convergence- Allo- 
patry - Sympatry- Parapatry - Allotopy - Syntopy. 


SUMMARY 


Vicariance, pseudovicariance and allopatric convergence 


The author suggests that the vicariance concept (WAGNER, 1868) 
should be applied 10 an evolutive phenomenon : the subdivision, by any 
process. of the distribution area of an ancestral entity, followed by a 
taxonomical differenciation of the isolated populations. These vica- 
riants arenecessarilymonophyletic and can let to dichopatric as wellas 
peripatrie speciation. 


The vicariance concept is definitivel different from the pseudovica- 
riance concept (VIERHAPPER, 1919) ; in this case, the taxonomic 
divergence is the primary process and the separation the second one. 
These entities are no necessarily monophyletic but they have phyloge- 
netic affinities. 


À third phenomenon is the adaptative convergence betweenunrelated 
entities with separated areas (ecological equivalents, ete.). 


The words allopatry, sympatry, parapatry, allotopy, syntopy can be 
usedto describe the spatialrelationships betweenmore or less phyloge- 
netically related entities, without any hypothesis on evolutive proces- 
ses. 


On peut tenter de choisirentre ces acceptions d’une parten 
recherchant l’origine de termes vicariant et vicariance, d’au- 
tre part en confrontant les définition récentes — en se limi- 
tant dans un premier temps à la «vraie» vicariance. 


A — LA VRAIE VICARIANCE 
I. HISTORIQUE 


Depuis VIERHAPPER (1919) les phytogéographes (cf. 
SASTRE, 1981 ; CONTANDRIOPOULOS, 1981) datent de 
1890 l'acte de naissance de la notion de vicariance et attri- 
buent ce terme au botaniste DRUDE. 


Mais il est essentiel de noter qu'il faut en créditer la zoo- 
géographie car ce terme a été employé bien auparavant par 
WAGNER comme l’on noté UDVARDY (1969) et CROI- 
ZAT, NELSON et ROSEN (1974). 
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La notion de vicariance semble en effet avoir été utilisée 
pour la première fois par WAGNER* en 1868 ; après avoir 
cité quelques exemples WAGNER écrit : «on a choisi le nom 
d’espèces vicariantes (représentatives) — en allemand : vika- 
rirende (stellvertretende) spezies — pour désigner des … 
espèces de statut spécifique indiscutable mais presque identi- 
ques par leur habitus, elles sont en général proches géogra- 
phiquement mais ne couvrent pas le même espace géographi- 
que et se remplacent dans leurs répartitions (les provinces 
zoologiques et botaniques de toutes les parties du monde en 
donnent de nombreux exemples)». 


Parmi les nombreux cas cités par WAGNER de 1868 à 
1886 figurent d'excellents exemples d’entités qui se rempla- 
cent géographiquement : les Crotales nord- et centre-améri- 
cains, les Alligators sud-américains, les Crocodiles de l’An- 
cien monde, les Géospizinae de l’Archipel des Galapagos, 
les Colibris des sommets andins, les Cerfs du groupe holarc- 
tique de Cervus elaphus (Cerf européen, Maral, Wapiti, etc.). 
On peut encore citer le papillon Anthocharis belia (= eupheno 
= douei), remplaçant en Afrique du Nord l'A. exphenoïdes des 
rives septentrionales de la Méditerranée — auquel WA- 
GNER attache un intérêt particulier et dont il discute des 
liens avec À. euphenoides dès son travail consacré à une 
mission en Algérie (WAGNER, 1841). 


On notera encore que dans un article publié en 1884, dans 
la revue KOSMOS, WAGNER fait une distinction entre les 
espèces vicariantes et les variétés vicariantes (vikarierenden 
Varietäten en allemand) dans le sens de sous-espèces géogra- 
phiques. Il cite à ce propos les «variétés» des Coléoptères 
Cicindela campestris et C. hybrida. 


Au contraire dans le texte de DRUDE (1890) auquel se 
réfèrent les botanistes il ny a qu’une brève allusion à la 
notion de vicariance, sans aucun exemple, ce qui laissait la 
porte ouverte à toutes les interprétations. DRUDE (1890) : 
124) écrit simplement à propos des formes endémiques : «Die 
verschiedenen, neuentstandenen Ableitungsformen weisen 
in ihren verschiedenen Ursprungsorten auf einen gemeinsa- 
men Aufang ihrer Bildung hin, sind «Korrespondierende» 
oder «vicariirende» Formen, «Repräsentativformen». 


Un texte ultérieur de cet auteur (DRUDE, 1897 : 106) est 
plus explicite. DRUDE oppose cette fois : 


1) les formes correspondantes ou formes représentatives 
qui sont des formes-soeurs issues d’une souche commune 
possédant à l’origine une aire propre, suivie d’un morcelle- 
ment de cette aire ; 


2) les formes endémiques sans formes-soeurs représenta- 
tives, par extinction de celles-ci (Gingko). 


Comme espèces représentatives il cite les Wulfenia (Scro- 
phularinées) avec 4 espèces des Alpes, de l'Asie occidentale et 
de l'Himalaya et les Scalesia (Composées) avec 10 espèces 
endémiques des Galapagos, les différentes espèces occupant 
des îles différentes. Il s’agit donc bien de la vicariance au sens 
de WAGNER (avec une formulation remarquablement 
«moderne» : formes-soeurs, souche commune, morcellement 
de l’aire) mais avec le mot vicariant disparu du texte de 1897 
de DRUDE... 


On notera encore que dans la seule traduction française 
publiée d’un texte de WAGNER (WAGNER, 1882) le mot 


+ Les oguvres d'une portée théorique de Moritz WAGNER (1813-1887) ont été l'objet 
d'une réédition posthume parue à Bâle en 1889, consacrée esentiellement à la «Séparations- 
théorie» de cet auteur, Cette réédition posthume (WAGNER, 1889) comprend le texte 
d'une brochure parue à LEIPZ1G (WAGNER, 1868)et ceux d'une série d'articles parus à 
partir de 1870 dans diverses revues, notamment WAGNER a également publié, 
À partir de 1841, plusieurs ouvrages consacrés à des missions de recherches sur le terrain 
(WAGNER, 1841) ouvrages non reproduits dans la réédition posthume. Par ailleurs, j'ai 
constaté qu'un des articles réédités (publié dans la revue KOSMOS en 1880) sous le titre 
«Uberdie Entstehung der Arten durch Absoderung» a été traduit en Français et édité sous la 
Forme d'un livre paru à Paris sous le titre «De la formation des espèces par la ségrégation» 
(WAGNER, 1882). 


vicariant est systématiquement remplacé ou éliminé, car il a 
sans doute été jugé à l'époque comme un néologisme inutili- 
sable : ainsi (p. 86 du texte français) les mots vikarierenden 
Welsarten sont traduits par espèces substituantes et (p. 61 du 
texte français) les mots vikarierenden Arten sont remplacés 
par le mot espèce, sans qualificatif. 


Il est clair que la notion de vicariance a eu quelques diffi- 
cultés à s'imposer mais à travers tous les textes de WAGNER 
(. WAGNÈR, 1889) elle est dépourvue de toute ambiguïté : 
elle s'applique à des entités étroitement apparentées, se rem- 
plaçant géographiqueement et correspondant à un méca- 
nisme évolutif précis, celui visé par la «Separations-théorie» 
de WAGNER, accordant une importance primordiale à l’iso- 
lement des populations d’une lignée. 


I1 — DÉFINITIONS RÉCENTES ET EMPLOI 
ACTUEL 


Il est préférable d'insister sur les constantes et sur les 
divergences entre les différentes définitions au lieu de repro- 
duire in extenso celles-ci. Cing points méritent d’être dégagés. 


1) Remplacement spatial 


Les vicariants ou les espèces vicariantes sont «géographi- 
quement séparés» (CUÉNOT, 1936 : HUSSON, 1964) ; 
«allopatriques» (CAIN, 1944) : «occupent des aires séparées» 
(STEBBINS, 1950) ; «tendent à s’exclure mutuellement, 
quoique parfois leurs aires puissent se chevaucher» (POLU- 
NIN, 1960) ; «habitent en général des aires de répartition 
voisines et. semblent ainsi se remplacer en passant d’une 
aire à l'autre» (AUBREVILLE, 1970) ; «occupent des aires 
adjacentes séparées par une barrière» (CROIZAT, NEL- 
SON, ROSEN, 1974) ; «occupent des aires géographiques ou 
écologiques sépaées (STACE, 1980). 


On notera ici d’une part que le «remplacement» géogra- 
phique est privilégié par rapport au remplacement écologi- 
que, bien que ce dernier soit accepté et d’autre part qu’en 
règle générale il s’agit de «remplacements» entre aires voi- 
sines (c'est-à-dire pas éloignées, non disjointes) tandis qu’un 
certain recouvrement des aires est accepté. 


2) Degré d’affinité et de parenté des taxa vicariants 


Par ordre croissant d'exigence les entités vicariantes sont 
des «taxa similaires» (STACE, 1980) ; des «entités voisines» 
(LEMÉE, 1967) : «des espèces peu différentes» (CUÉNOT, 
1936 : HUSSON, 1964) ; des «taxons appartenant à un même 
groupe» et «issus d’un stock commun» (SCHNELL, 1970) :; 
«des genres ou des espèces morphologiquement très proches 
les uns des autres, ayant très probablement une souche com- 
mune ou l’un descendant de l’autre» (AUBREVILLE, 1970); 
«des espèces étroitement apparentées» et «supposées comme 
étant les descendants d’une population ancestrale commune» 
(HEDBERG, 1957) ; «des espèces étroitement apparentées» 
et «dérivées d’une population commune» (CAIN, 1944) ; des 
espèces «clearly descended from an immediate common 
ancestor» (STEBBINS, 1950) ; un groupe monophylétique 
qui implique une «common ancestry» (CROIZAT, NÉL- 
SON et ROSEN, 1974) ; «des espèces-soeurs ou des taxa- 
frères» (PIERRE, 1981). 


Le degré d’affinité et de parenté varie donc selon les 
auteurs. Il semble ici qu’il faut désormais, en termes de 
systématique évolutive aussi bien que phylogénétique, adop- 
ter les définitions les plus rigoureuses correspondant à une 
monophylie stricte ainsi que le soulignent PIERRE (1981) et 
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MATILE (1981). 
3) Niveau taxonomique des vicariants 


On voit déjà à travers les citations précédentes que beau- 
coup d'auteurs privilégient l'espèce vicariante par rapport à 
la vicariance d’autres catégories taxonomiques, aussi bien 
supra qu’infra-spécifique. 


On a cependant également reconnu des vicariances : 


— au niveau des familles ou des sous-familles, par exem- 
ple entre Empétracées et Ericoïdes d’une part et entre Rho- 
dodentroïdés et Epicridacées d'autre part (cf. CROIZAT, 
1968), voire entre groupes d’un niveau plus élevé. 


— au niveau de la sous-espèce, UDVARDY (1959 : 193) 
écrivant à juste titre que «most kinds of subspecies are 
vicards, i.e., allopatric — by definition» ; de même CROI- 
ZAT, NELSON et ROSEN (1974) considèrent les sous- 
espèces et races comme les «earliest stages» de la vicariance. 


— au niveau de la population vicariante différente mais 
dont le degré de distinction est jugé insuffisant pour justifier 
l'isolement en une catégorie taxonomique formelle (il s'agit 
dans ce cas d’un socius dans le sens de CRAMPTON) voire au 
niveau d’une population «vicariante» indifférenciée. WILEY 
(1981) écrit en effet qu’un fait de vicariance peut conduire : 


(1) à une spéciation 
(2) à une variation géographie intraspécifique…., 


(3) ne pas avoir d'impact apparent sur les populations 
subdivisées. 


Au contraire STEBBINS (1950) exige que la vicariance 
porte sur des populations «distinct enough in external mor- 
phology so that the systematist can always tell them apart». 


Il faut commenter ici les opinions opposées de WILEY et 
de STEBBINS qui viennent d’être exposées. Il me semble que 
l'on peut accepter la notion de socius vicariants, puisqu'il 
s’agit de populations différentes, reconnues comme telles, 
même si elles ne sont pas isolées dans une catégorie taxono- 
mique — et qu’il faut être moins exclusif que STEBBINS et 
admettre des populations vicariantes définies par des carac- 
tères physiologiques, biochimiques et surtout caryologiques 
au lieu de se limiter à la morphologie externe. Mais il semble 
difficile de suivre WILEY et d’admettre la notion de popula- 
tions vicariantes indifférenciées. Ce dernier cas relève des 
entités à aires disjointes. Ainsi STACE (1980) cite Convolvu- 
lus lanuginosus (Sud de la France et Espagne et son «rempla- 
çant» ©. calvertit (Crimée et sud-ouest de l'Asie), vicariants 
indiscutables contrairement à C. boissieri (Espagne d’une 
part et Balkans d’autre part) qui ne présente qu’une disjonc- 
tion d’aire et non une vicariance. 


Notons encore que la notion de vicariance a été appliquée à 
la morphe, c’est-à-dire à une catégorie infrapopulation ; aspect 
qu’il serait trop long de développer ici (BERNARDI, 1974). 


4) Modalités de la fragmentation de l’aire ancestrale 


Cette préoccupation n’apparaît que très récemment dans 
les définitions de la vicariance sous la forme d’une restriction 
du sens de ce terme, en l’opposant à ce que les auteurs 
anglophones désignent désormais sous le nom de «dispersal» 
( ne pas confondre avec la «dispersion» des anglophones qui 
se réclament de la Biogéographie de la vicariance et du cla- 
disme). WILEY (1981) estime qu’un fait de vicariance se 
limite «à la séparation géographique d’un biota continu de 
telle manière que ce biota devienne deux ou plusieurs sous- 
unités biogéographiques» ; par contre, comme le souligne 


FRANCKE (1981), pour les «vicariance cladists», dont il se 
réclame, une «small population moving accross a barrier into 
a previously unoccupied area, and becoming successfully. 
established there» n’est pas un fait de vicariance mais de 
«dispersal» (*). 


Faut-il accepter cet emploi restreint de la notion de vica- 
riance ? Il n’est pas douteux que la distinction entre vica- 
riance sensu stricto et «dispersal» correspond à deux phéno- 
mènes bien distincts sur le plan évolutif car ils débouchent, 
respectivement, soit sur la spéciation dichopatrique dans le 
sens de CRACRAFT soit sur la spéciation péripatrique dans 
le sens de MAYR, à processus génétiques passablement 
différents. 


Il me semble toutefois, qu'en pratique, la distinction entre 
les deux cas est souvent malaisée : j'ai déjà insisté (BER- 
NARDI, 1981) à propos de répartitions amphiatlantiques sur 
la difficulté de choisir entre les fragmentations d’aires résul- 
tant de la tectonique des plaques et les dispersions aléatoires 
«fossiles» : des difficultés semblables se posent à propos de la 
répartition des îles entre îles continentales (vicariance !) et 
océaniques (dispersal !) : de même dans le cas des îles écolo- 
giques («calottes» des montagnes par exemple) il est malaisé 
de choisir entre contacts directs prolongés à la faveur de 
paléoclimats (vicariance !) et dispersions exceptionnelles 
(dispersal !) — cf. cependant BERNARDI, 1979: 18 au sujet 
des tentatives de choix, où se trouve impliquée la notion 
d’association vicariante. Il me semble ici que les bio- 
géographes de la vicariance sont quelque peu ignorants de ces 
difficultés de la biogéographie au sens large. 


Par ailleurs la taxonomie ne cherche pas à placer dans des 
catégories distinctes les complexes d'espèces issus de la spé- 
ciation dichopatrique de ceux issusde la spéciation péripa- 
trique : elle les englobe sous le vocable de prospecies d’une 
superspecies (cf. plus loin). Il me semble gênant ici d’admettre 
que les espèces composant une superspecies ne sont pas, 
toutes, des espèces vicariantes. 


N'est-il pas plus simple d'accepter que la vicariance peut 
résulter aussi bien 1) de la fragmentation d’une lignée par 
apparition d’une barrière postérieure à la mise en place de 
cette lignée que de 2) la dispersion aléatoire d'éléments iso- 
éles de cette lignée à travers une barrière antérieure à la 
dispersion : il s’agit toujours de ségrégation et d'isolement de 
populations. Bref il me semble que les «vicariance cladists» 
n’ont pas à restreindre le terme vicariance aux objectifs limités 
de leur discipline. On notera d’ailleurs que parmi les «vica- 
riances cladists» l'unanimité n’est pas parfaite : ainsi EL- 
DREDGE et CRACRAFT (1980 : 125) écrivent que la spé- 
ciation allopatrique de type B de BUSCH (= spéciation 
péripatrique) correspond à une «vicariant initial distribution 
of the ancestral species and its daughter species», or pour 
WILSON ou FRANCKE il s’agit ici d’une dispersal initial 
distribution. 


5) Affinités écologiques entre vicariants 


Certaines définitions exigent une certaine identité entre les 
valences écologiques des entités vicariantes ; sont vicariants 
«une espèce qui correspond écologiquement à une autre espèce 
d’une autre contrée» (REY, 1960) ; «espèce qui dans une 
région donnée en remplace une autre en occupant la même 
place biologique et se trouvant dans les mêmes groupements 


+ Les auteurs anglophones (cf. PLATNICK, 1977) distinguent les notions de «dispersion: 
{activité d'un individu apte à s'écarter de son lieu d'origine) et de «dispersal (aptitude d'un 
taxon étendre son aire de répartition). Ces termes impossibles à rendre en langue française 
ont aussi rebuté certains auteurs anglais tels que WILEY (1981) qui préfère opposer ici la 
“organismic dispersal»et la «species dispersal», tandis que ARMONSTRONG (1977) parle 
dans le second cas, entre autres, decolonisation. 11 me semble qu'en langue français l'usage 
est d'utiliser le mot dispersion pour les activité des individus et le mot émigration pour les. 
changements d'aires. On peut se référer aussi aux terminologies d'ORR (1970) et de 
PIELOU (1979). 
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végétaux (OZENDA, 1964) : «des espèces qui occupent dans 
la nature des stations analogues (HUSSON, 1964) ; «des 
taxons qui occupent une place homologue (SCHNELL, 1970). 


Il est clair que ces conditions ne sont ni nécessaires, ni 
suffisantes ; lors de la subdivision d’une entité les différentes 
populations qui en résultent peuvent aussi bien conserver la 
même valence écologique qu'acquérir des valences écologi- 
ques très différentes, en s’adaptant à un nouveau milieu. La 
meilleure peuve de cet état de choses est que les sous-espèces 
d’une espèce polytypique, une des premières étapes d'un fait 
de vicariance, peuvent être, parfois, inféodées à des habitats 
très différents. MAYR (1942 : 56-59) consacre deux pages à 
illustrer cet état de choses au moyen d'exemples : certaines 
sous-espèces des oiseaux Prilinopus rivolit et P. solomonensis 
vivent sur de petits flots coralliens, d’autres dans des forêts de 
montagne de la Nouvelle-Guinée et des îles Salomon ; de 
même diverses espèces d'Oiseaux présentent des sous-espèces 
planitiaires et d’autres sous-espèces altitudinales (cf. MAYR, 
1.c. : 196, 233). Il en est de même, évidemment des espèces 
vicariantes issues des sous-espèces. 


Il y a donc une totale contradiction entre l'exigence de la 
monophylie d’un groupe de vicariants et l'exclusion de ce 
groupe de ceux dont la valence écologique serait distincte ; 
inversement la réunion d’entités polyphylétiques sous pré 
texte de valence écologique semblable est étrangère à la 
notion de vicariance. 


Après cet examen des définitions relatives à la notion de 
vicariance on peut s'étonner que cette notion soit totalement 
ignorée dans certains travaux fondamentaux sur l’Evolution 
ou la Biogéographie : MAYR (1942, Systematics and the 
origin of species) : CAIN (1954 ; Animal species and their 
evolution) : EHRLICH et HOLM (1963, The process of 
Evolution) : MAYR (1963, Animal species and Evolution) : 
ELHAI (1968, Biogéographie) : FUTUYMA (1979, Evolu- 
tionary Biology)... Il est caractéristique que MAYR (1959) 
insiste, à très juste titre, sur l'extraordinaire exactitude des 
vues de WAGNER en ce qui concerne l'importance de l'iso- 
lement, sans se préoccuper de la notion de vicariance redeva- 
ble à cet auteur. 


III. LES DIFFÉRENTS CAS DE VICARIANCE 


En se limitant au phénomène que WULFF (1933, 1950) 
désigne le premier sous le nom de vicariance spatiale on peut 
distinguer dès 1919 avec VIERHAPPER trois cas de vica- 
riance (en notant que ce dernier auteur ne propose aucun 
terme général pour englober ces trois cas) : vicariance régio- 
nale, subdivisée en vicariance horizontale ou locale. Ces cas 
seront discutés par d’autres auteurs : CAIN, 1944 ; ROTH- 
MALER, 1950 ; SCHILDER, 1956 ; POLUNIN, 1960 ; 
KIRIAKOFF, 1961, 1964 ; HOLUB et JIRASEK, 1967 ; 
SCHNELL, 1970 ; SASTRE, 1981 ; CONTANDRIOPOU- 
LOS, 1981) avec quelques changements de classification et 
surtout de vocabulaire. 


En premier lieu WULFF et POLUNIN opposent les vica- 
riances intrarégionale et régionale aux vicariances horizon- 
tale et verticale tandis que VIERHAPPER voyait dans ces 
deux dernières des subdivisions de la vicariance régionale. 
Par ailleurs on peut tenter d’esquisser les synonymie sui- 
vantes, sous réserve d’un interprétation correcte de la termi- 
nologie de ROTHMALER et de SCHILDER* : 


2) Vicariance verticale VIERHAPPER, 1919 = vicariance 
altitudinale : CAIN, 1944 = vicariance physiographique 
POLUNIN, 1960. 


*_ line m'a pas été possible de consulter ROTHMALER, 1950et SCHILDER 1956 qui ne 
me sOnt connus qu'à travers les textes de KIRIAKOFF (1961, 1964), 


b) Vicariance horizontale VIERHAPPER, 1919 = vica- 
riance géographique ROTHMALER, 1950. 


c) Vicariance régionale ou locale VIERHAPPER, 1919 = 
vicariance écologique ; CAIN, 1944 = vicariance générale 
écologique ROTHMALER, 1950 dont la vicariance édaphi- 
que ROTHMALER, 1950 est un cas particulier. 


En outre certains auteurs (tels que HOLUB et JIRASEK, 
1967) précisent les positions relatives des aires de répartition 
d'entités vicariantes, principalement dans le cas des vica- 
riants horizontaux = géographiques. Ils distinguent les vica- 
riances à aires séparées, vicinales ou transgressives, c’est-à- 
dire respectivement à aires allopatriques, parapatriques et 
plus ou moins sympatriques. 


Ces deux auteurs choisissent comme exemples botaniques 
de vicariance horizontale Cimifuga europaea et C. foetida (à 
aires séparées), Avenochloa pratensis et À. schelliana (à aires 
vicinales), Taxus wallichiana et T. chinensis (à aires transgres- 
sives) ; comme exemples de vicariances verticales Myosotis 
sylvatica et M. alpestris ainsi que Solidago virgaurea sous 
espèce virgaurea et S.v. sous-espèce a/pestris ; comme exem- 
ples de vicariance écologique Achillea atrata et À. moschata 
ainsi que Carex curvula sous-espèce rosae et C.c. sous-espèce 
curvula, respectivement calcicoles et calciphobes. On trou- 
vera de nombreux autres exemples botaniques de ces diffé- 
rents cas de vicariants notamment chez VIERHAPPER 
(1919), CAIN (1944) et CONTANDRIOPOULOS (1981). 


Des exemples semblables peuvent être aisément trouvés en 
Zoologie, notamment grâce aux recherches de BANARES- 
CU (1970, 1975). On peut citer avec cet auteur comme exem- 
ples de vicariances horizontales les poissons Gobio uranosco- 
pus, G. ciscaucasinus, G. rivuloïdes (à aires séparées) : les 
Crustacés Potamon ibericum et P. potamios (à aires vicinales), 
les batraciens Bombina bombina et B. variegata (à aires trans- 
gressives) (BANARESCU, 1970 : 70, 69, 52). MAYR (1943: 
233) figure des exemples de sous-espèces altitudinales d’oi- 
seaux de la Nouvelle-Guinée chez Megalurus timoriensis et 
Synoicus ypsiphorus (il existe chaque fois trois sous-espèces 
altitudinales séparées par des ceintures forestières), tandis 
que LAMOTTE et ROY (1961) citenté diverses espèces 
endémiques du Mont Nimba (Guinée) les plus proches d’es- 
pèces de plaine. 


La vicariance régionale = écologique en Zoologie concer- 
ne le phénomène jadis connu sous le nom de races écologi- 
ques, souvent considérées désormais comme des espèces dis- 
tinctes (cf. p.e. MAYR, 1963 : 355-357). D’autres exemples 
d'espèces vicariantes sont figurés par BERNARDI (1980) à 
propos de la notion de superspecies. 


Peut être plus important que toutes ces subdivisions est le 
phénomène que l'on peut désigner sous le nom de vicariance 
«fossile». 


Il est essentiel de noter qu’à l'échelle géologique la vica- 
riance est un processus fugace. La disparition de la vicariance 
peut être provoquée : 1) par li ’émigration d’une espèce dans 
l'aire de répartition de son espèce-soeur, auparavant allo- ou 

parapatrique vis-à-vis de l’espèce immigrante, ce qui conduit 
à la sympatrie. 2) par extinction d’une ou plusieurs entités 
vicariantes composant un groupe frère, ce qui réduit ce 
groupe à une entité endémique unique. L’alternance vica- 
riance/sympatrie se produit régulièrement au cours de l’évo- 
lution des lignées et constitue la facette spatiale de la dicho- 
tomie hennigienne. Ainsi Marsupiaux et Placentaires étaient 
encore vicariants au Crétacé inférieur selon HOFFSTET- 
TER (1972). 


On notera cependant que certaines entités restent vica- 
riantes pendant des périodes géologiques relativement lon- 
gues. Ainsi les genres monospécifiques de Conifères Sequoia 
et Sequoiadendron de l'ouest américain, actuellement vica- 
riants, étaient également vicariants de l'Eocène jusqu’au 
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Pleistocène d’après les localités fossiles, bien que plus large- 
ment répandus (cf. RAVEN et AXELROD, 1978) ; de même 
les marmottes Marmota marmota et M. bobak vicarient 
depuis le Pléistocène malgré des changements considérables 
de leurs aires respectives : «vicinales» au Pléistocène et 
désormais séparées (cf. FREITAG, 1962). 


IV. VICARIANCE ET TAXONOMIE 


Le récent travail de PIERRE (1981) consacré à cette ques- 
tion, dispense de l’aborder longuement ici. Rappelons seule- 
ment qu'il existe des catégories taxonomiques particulières 
pour exprimer les faits de vicariance. Outre la sous-espèce il 
s’agit au niveau intermédiaire entre sous-espèce et espèce de 
la quasispecies et au niveau spécifique des prospecies d’une 
superspecies (cf. aussi BERNARDI, 1980). Le «nouveau» 
Code international de Nomenclature zoologique de 1985 
propose désormais une notation pour ces catégories en z00- 
logie (Article 6 du Code). 


On me permettra en outre une mise au point à propos 
d’une interprétation inexacte des botanistes au sujet d’une 
autre catégorie taxonomique (cf. SASTRE, 1981 : 145):iln’y 
a pas équivalence entre espèces vicariantes, et espèces 
jumelles mais entre espèces vicariantes et espèces géminées. 
En effet les espèces jumelles de CUENOT cohabitent en règle 
générale (c’est-à-dire sont sympatriques) contrairement aux 
espèces géminées (geminate species) de JORDAN, qui sont 
un cas particulier d’espèces jumelles et précisément, par défi- 
nition, des espèces jumelles dont les aires ne se recouvrent pas 
(c’est-à-dire sont allopatriques) et concernent ainsi la vica- 
riance. 


B — LA TERMINOLOGIE DES RELATIONS 
SPATIALES ENTRE ENTITÉS 
APPARENTÉES 


termes allopatrie, parapatrie et sympatrie ont été 
utilisés dans la première partie du présent travail. Il est 
nécessaire d'en préciser l'emploi par rapport à la notion de 
vicariance et, en outre, de prendre en considération d’autres 
termes tels qu’allopatrie, syntopie, etc. 


Je me propose de montrer que tous ces termes ne visent pas 
à exprimer des processus évolutifs mais simplement des rela- 
tions spatiales entre entités. 

MAYR (1942 : 148) note qu'il existe deux approches pour 
délimiter une espèce : (1) par rapport aux espèces qui coëxis- 
tent avec elle dans la même localité et (2) par rapport aux 
espèces avec des aires géographiques mutuellement exclu- 
sives. MAYR estime que cette différence dans les relations 
géographiques entre espèces étant de la plus haute importance 
ilest utile de disposer de quelques termes techniques. Il crée le 
mot allopatrie et reprend le terme sympatrie datant de 
POULTON (1903). En consultant ce dernier auteur on 
constate qu'il a créé deux termes, sympatrique et asympatri- 
que, ce dernier terme escamoté par MAYR et tombé dans 
l'oubli alors qu'il s'agit d’un synonyme plus récent qu’allopa- 
trie. 


Selon MAYR deux formes ou deux espèces sont sympatri- 
ques «si elles se rencontrent ensemble, ce qui est le cas si leurs 
aires coïncident ou se recouvrent partiellement ; au contraire 
deux formes ou espèces sont allopatriques «si elles ne se 
rencontrent pas ensemble, c’est-à-dire si elles s'excluent l’une 
l’autre géographiquement». 


Ces termes restaient ambigus comme l’a longuement sou- 
ligné CAIN (1953, 1954 : 88, 93) car deux entités dont les aires 


géographiques coïncident ou se chevauchent peuvent ne pas 
coexister au sens strict de ce mot parce qu’elles ont une 
écologie différente. Par exemple les oiseaux Lagopus mutus et 
L. scoticus se trouvent tous deux notamment en Ecosse, mais 
le premier dans la zone alpine et le second à plus basse 
altitude. 


RIVAS (1964) a suppléé à cette carence terminologique et 
a proposé deux nouveaux termes : deux ou plusieurs espèces 
affines sont syntopiques si elles occupent le même macrohabi- 
tat bien qu’elles ont la même distribution géographique 
(sympatrique). 


En outre SMITH (1955) a créé le terme de parapatrie pour 
les entités dont les aires de répartition sont en contact («vici- 
nales», contiguës), cas particulier de sympatrie et non d’allo- 
patrie comme l'ont montré BIGELOW (1965) et KEY 
(1968). 


On notera encore que KEY (1981) a précisé récemment le 
sens du mot parapatrie, précisions qui ne sont pas indispen- 
sables ici. 


11 faut souligner que ces termes n’ont de sens qu’à propos 
d’entités affines («closely related»). Ainsi RIVAS (1964) écrit 
qu'une baleine et un éléphant ne doivent pas être qualifiés 
d’entités allopatriques même si leurs répartitions respectives 
ne sont pas en contradiction avec la définition du terme 
allopatrique. Il demeure ici un problème : quelle est la limite 
de l’affinité ? Personnellement je considère qu'il est préféra- 
ble ici d'être un peu moins strict qu'à propos du mot vica- 
riance et tolérer un certain polyphylétisme, tel que celui 
correspondant aux entités réunies sous le terme de pseudovi- 
cariants, même lorsqu'il ne s’agit pas de taxa-frères (cf. plus 
loin). Par ailleurs on peut aussi parler d’aires qui sont dis- 
jointes, contiguës, se chevauchent, etc. si l’on estime que 
l'affinité entre deux entités est trop lointaine. 


L'essentiel est de noter que l’on dispose de termes précis 
pour repérer les relations spatiales tant géographiques qu'é- 
cologiques entre entités affines. Cela permet de réserver le 
mot vicariant pour exprimer un phénomène évolutif. 


Cela exclut de la vicariance, envisagée en tant que phéno- 
mène évolutif, une notion telle que la vicariance relictuelle 
(expression utilisée par SCHILDER, 1956 d’après KIRIA- 
KOFF, 1964) et correspondant à deux entités affines aupara- 
vant sympatriques, puis décimées et réduits à des «taches» 
disjointes. On peut par contre parler ici d’allopatrie secondai- 
re. 


C — LA PSEUDOVICARIANCE 
I. HISTORIQUE ET DÉFINITON 


L'existence d’une «fausse vicariance», opposée à la «vraie». 
vicariance a été lumineusement saisie par VIERHAPPPER 
dès 1919 sous les noms de «falschen Vikarismus» ou «Pseu- 
dovikarismus», les deux termes étant utilisés par cet auteur. 
Depuis cette notion a été étudiée notamment par CAIN 
(1944), WULF (1933, 1950), HEDBERG (1957), LOVE 
(1954, 1955), CONTANDRIOPOULOS (1981). 


WULFF (1933, 1950) écrit que «le pseudovicarisme en 
dépit de son apparence identique avec le vrai vicarisme estun 
phénomène simulant ce dernier mais d’une nature totalement 
différente». 


En effet les pseudovicariants présentent des aires de répar- 
tition disjointes ou contiguës, donc à allure indistinguable des 
aires allo- ou parapatriques des vrais Vicariants mais se dis- 
tinguent de ceux-ci par leur mode de formation, passablement 
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hétérogène mais toujours distinct de celui des vrais vicariants. 
Cette hétérogénéité n'était pas soupçonnée par VIERHAP- 
PER (1919) mais les définitions de cet auteur restent utilisa- 
bles. On peut retenir, après adaptation que dans la vraie 
vicariance l’occupation de territoires distinct par les futurs 
vicariants est le phénomène primaire et leur divergence taxo- 
nomique le phénomène secondaire ; au contraire dans le cas 
de la pseudovicariance c’est la divergence taxonomique qui 
est le phénomène primaire et la mise en place définitive des 
taxa impliqués qui est le phénomène secondaire, ce qui justifie 
l'appellation de pseudovicariant (cf. VIERHAPPER, 1919 : 
15 et CONTANDRIOPOULOS, 1981 : 166 pour les défini- 
tions originales de VIERHAPPER). 


II. LES DIFFÉRENTS CAS DE PSEUDOVICA- 
RIANCE 


Le Colloque sur la terminologie en Biogéographie org 
nisé en 1981 par la Société de Biogéographie a bien souligné 
l’hétérogénéité des faits groupés sous le nom de pseudovica- 
riance ; CONTANDRIOPOULOS (1981 : 163) note que les 
cytotaxonomistes accordent à la pseudovicariance unesigni- 
fication plus restreinte que VIERHAPPER tandis que 
PIERRE (1981 : 171, Discussion) insiste sur la distinction 
entre 1) «des taxons convergents mais non frères» de VIER- 
HAPPER» et 2) «les espèces-soeurs primitivement sympatri- 
ques à la suite d’une spéciation brutale par polyploïdie et 
s’adaptant secondairement à deux zones distinctes» des cyto- 
taxonomistes. Il propose de désigner ces derniers sous le nom 
de «vicariants géographiques secondaires», la notion de 
pseudovicariants se trouvant ainsi restreinte aux premiers. 


Les phénomènes évolutifs impliqués et la terminologie 
méritent d’être encore affinés 


Jlme semble 1) que tout ce qui n’est pas vicariance «vraie» 
peut être regroupé sous le nom de pseudovicariance, même 
s’il s’agit de faits hétérogènes mais 2) que l’on doit distinguer 
entre : 


a). la pseudovicariance au sein d’un complexe polyploïde à 
spéciation abrupte*. 


b) la pseudovicariance entre entités polyphylétiques ap 
parentées à spéciation graduelle*. 


La pseudovicariance au sein d'un complexe poly- 
ploïde* 


Ce sont ces pseudovicariances qu’étudient les cytotaxo- 
nomistes. Il s’agit d’entités résultant d’une spéciation abrupte 
sympatrique, suivie d'une ségrégation spatiale de la nouvelle 
entité par rapport à l'entité parentale (en cas d’autopolyploi- 
die) ou par rapport aux entités parentales (en cas d'allopoly- 
ploïdie). Il faut noter qu'il ne s’agit pas obligatoirement 
d'espèces-soeurs monophylétiques : cela est toujours le cas 
pour l'autopolyploïdie tandis qu’un allopolyploïde et ses 
parents peuvent éventuellement correspondre à un ensemble 
polyphylétique, les parents ne représentant pas obligatoire- 
ment un groupe monophylétique. 


En outre on ne peut pas appliquer, à mon avis, le nom de 
vicariants géographiques secondaires aux membres d’un 
complexe polyploïde qui se remplacent spatialement parce 
que la vicariance est, par définition, un phénomène primaire 
(subdivision initiale d'un taxa), on peut par contre parler ici 
d’allopatrie secondaire. 


+ Les termes de spéciation abrupte et de spéciation graduelle sont utilisés au sens de 
VALENTINE et LOVE (1958), la notion de complexe palyploïde au sens de BABCOCK et 
STEBBINS (1938) 


On notera que tous les membres d'un complexe poly- 
ploïde, ne deviennent pas obligatoirement allopatriques les 
uns vis-à-vis des autres. On connaît des polyploïdes qui 
continuent à coexister avec leurs formes parentales : par 
exemple la plante Aegilops trincialis (2 n = 14) et ses parents 
A. caudata (2 n = 1) et À. umbellulata (2 n = 7) cohabitent 
largement au moins à l'échelle macrogéographique (cf. 
STÉBBINS, 1959) ; de même le papillon So/enobia trique- 
trella présente des formes diploïdes (bisexuée et parthénogé- 
nétique) et une forme parthénogénétique tétraploïde, qui ne 
peuvent pas être qualifiées d’allopatriques car elles cohabi- 
tent dans quelques stations (cf. SEILER, 1961, cartes). La 
pseudovicariance résulte de l'aptitude fréquente des poly- 
ploïdes à occuper de nouveaux habitats par rapport aux 
diploïdes dont ils sont issus (par exemple les espaces, devenus 
libres après les glaciations), ou de se maintenir dans des 
régions où le diploïde a disparu où même a été éliminé par le 
déploïde (cf. STEBBINS, 1950). 


L'ampleur spatiale de la pseudovicariance au sein des com- 
plexes polyploïdes est très variable et permet de distinguer 
diffrents cas de pseudovicariances (voir plus loin). On peut 
déjà citer à titre d’exemples extrèmes les plantes Ses/eria varia 
(2 m = 28) et S. sodleriana (2 n — 56), pseudovicariants 
respectivement planitiaires et altitudinaire tandis que la 
pseudovicariance d'Ulmus glabra d'Europe (2n = 28) et d'U. 
americana (2 n = 56) d'Amérique du nord joue à l'échelle de 
deux continents. 


Dans le règne animal la pseudovicariance au sein des com- 
plexes polyploïdes doit être recherchée parmi les taxa com- 
portant à la fois des formes bisexuées et parthénogénétiques, 
car chez les animaux ce sont de tels complexes qui offrent les 
meilleurs cas de polyploïdie — phénomène plus rare chez les 
animaux que chez les végétaux. 


Un excellent exemple est constitué par le Coléoptère Poly- 
drosus mollis (Curculionidae) avec des populations parthéno- 
génétiques diploïdes en Scandinavie, des populations bise- 
xuées diploïdes en Yougoslavie et en Albanie et des popula- 
tions parthénogénétiques triploïdes en’Allemagne (LOKKI, 
SAURA, LANKINEN, SUOMALAINEN, 1976). 


On notera que ces répartitions différentes entre les bise- 
xués et les parthénogénétiques d’un même complexe ont été 
bien saisies depuis longtemps par VANDEL (1928, 1940) 
sous nom de Parthénogénèse géographique, notamment chez 
les Isopodes du genre Trichoniscus où la parthénogénsèse est 
également étroitement associée à la polyploïdie. VANDEL 
note que les formes polyploïdes dépassent les aires de réparti- 
tions des formes diploïdes, en acceptant des habitats plus 
extrèmes. 


Aucun auteurne semble avoir noté jusqu'ici que la parthé- 
nogénèse géographique des zoologistes est le même phéno- 
mène que la pseudovicariance au sein des complexes poly- 
ploïdes des botanistes cytotaxonomistes. 


La pseudovicariance entre entités polyphylétiques 
plus ou moins apparentées n‘appartenant pas à des 
complexes polyploïdes 


Il s’agit ici d’entités plus ou moins apparentées (par exemple 
en botanique des membres de sections différentes d’un même 
genre) qui ne résulte donc pas d’une dichotomie immédiate à 
partir d’un ancêtre commun, ce qui les distingue précisément 
des vrais vicariants monophylétiques ; ces pseudovicariants 
résultent, chacun, d’une spéciation graduelle dont les espèces- 
soeurs respectives ne sont pas impliquées dans la pseudovica- 
riance ; on qualifie ces entités apparentées de pseudovica- 
riantes parce que les aléas de leur mise en place ont débouché 
sur une répartition à allure allopatrique ou parapatrique. 
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WULFF (1933, 1950 : 66) donne une excellente description 
de la mise en place des entités polyphylétiques pseudovica- 
riantes à disjonction faible ou nulle (aires «vicinales, c’est-à- 
dire parapatriques) : «les espèces qui semblent vicariantes, 
quoique proches l’une de l’autre sont issues de formes ini- 
tiales différentes et leur vicariance apparente est provoquée 
par la pénétration secondaire d’une espèce dans l’aire d’une 
autre espèce et par l'occupation dans cette aire des portions 
qui ne sont pas occupées par la première espèce parce qu'elles 
ne conviennent pas à ses particularités biologiques. II cite un 
exemple emprunté à VIERHAPPER (1919) l'Erigeron 
polymorphus est calcicole et euryzone, l'E. uniflorus est calci- 
fuge et strictement altitudinaire, ils s'excluent donc mutuel- 
lement et peuvent apparaître comme étant différenciés à 
partir d'une forme initiale commune par adaptation à des 
habitats différents. Mais il s’agit d'espèces d'origines diffé- 
rentes : l'E. uniflorus est originaire des montagnes d'Asie ou 
de l'Arctique et a dû pénétrer dans les Alpes lorsque l'£. 
polymorphus ÿ était déjà établi en occupant les places laissées 
libres par ce dernier par suite de conditions édaphiques qui ne 
lui convenaïient pas*. 


Un exemple de disjonction plus grande est développé par 
CONTANDRIOPOULOS (1981 : 161-163) qui l'emprunte 
également à VIERHAPPER (1919) : les combes à neige des 
Alpes sont peuplées de diverses soldanelles vicariantes (vrais 
vicariants), So/danella austriaca, S. minima, S. pusilla appar- 
tenant toutes à la section Tubiflora ; dans les Carpathes se 
trouve S. hungarica ssp. hungarica également inféodée aux 
combes à neige et que l’on peut donc, à première vue, inter- 
préter comme un vicariant des précédentes. Mais il s’agit 
d’une soldanelle de la section So/danella s. str. apparentée à 
S$. hungarica ssp. major, d’altitudes plus basses (forêts de 
montagnes). La $. hungarica est doncun pseudovicariant par 
rapport à S. austriaca, etc. 


La notion de vicariance entre entités polyphylétiques à 
spéciation graduelle est quasi inutilisée chez les zoologistes. 
Cependant UDVARDY (1969) cite les Sylvilagus aguaticus 
(«swamp rabbit» et S. palustris («marsh rabbit») à répartition 
parapatrique et qui sont «members of the same subgenus but 
not the closest relatives», c'est-à-dire polyphylétiques. 


On a encore proposé de distinguer parmi les pseudovica- 
riants des cas qui me paraissent plus secondaires que les deux 
divisions fondamentales établies ci-dessus. Ces cas ont été 
publiés par VIERHAPPER (1919) et plus ou moins calqués 
sur les différents cas de vraie vicariance ; seuls HOLUB et 
JIRASEK (1967) les mentionnent et en ajoutent d’autres. On 
peut ainsi reconnaître avec ces auteurs : 


2) en fonction des relations spatiales des taxa composant 
les pseudovicariants— un pseudovicarisme horizontal VIER- 
HAPPER, 1919 et un pseudovicarisme vertical VIERHAP- 
PER, 1919 groupés en un pseudovicarisme régional VIER- 
HAPPER, 1919 et opposés à un pseudovicarisme local 
VIERHAPPER, 1919 (= pseudovicarisme écologique HO- 
LUB et JIRASEK, 1967). Au contraire HOLUB.et JIRA- 
SEK (1967) semblent désigner sous le nom de pseudovica- 
risme local un cas particulier de ce phénomène lorsqu'il y a 
ségrégation entre les deux entités impliquées seulement dans 
une partie de leur aire commune de répartition. 


On peut emprunter à VIERHAPPER ou à HOLUB et 
JIRASEK, parmi de nombreux autres, un exemple de chaque 
cas, en utilisant la terminologie de ces deux derniers auteurs : 
Dianthus pavonius (Pyrénées, Alpes occidentales) et Dianthus 
subsect 4/pini (Alpes orientales, Carpathes, Balkans) en tant 
qu’exemple de pseudovicariants horizontaux : Pinus silvestris 
(zone des forêts) et P. mugo ssp. mugo (zone subalpine) en 


2 /5£ion GUINOCHET ei de VILMORIN (1982) "E: pabymorphus st une sous-espèces d'E 
alpins. 


tant qu’exemple de pseudovicariants verticaux ; Agrostis 
rupestris (terrains siliceux) et Agrostis alpina (terrains cal- 
caires) en tant qu’exemples de pseudovicariants écologiques ; 
Sesleria albicans et S. heufleriana en tant que vicariants 
locaux dans la région Karstique de Slovenie. 


b) en fonction des aires d’origine des taxa composant les 
pseudovicariants — des pseudovicariants «ortants» (lorsque 
tousles pseudovicariants sont autochtones) ; des Pseudovica- 
riants migrants (lorsque tous les pseudovicariants sont al- 
lochtones et qu'ils ont émigré dans leurs aires actuelles à 
partir de leurs aires d’origine respectives) ; des pseudovica- 
riants «ortomigrants» (lorsque l’un des pseudovicariants est 
autochtone dans son aire actuelle et l’autre allochtone). Ces 
noms ont été forgés par HOLUB et JIRASEK, le terme 
«ortant» étant créé selon ces auteurs pour remplacer les 
termes «élément génétique» au sens botanique de cette 
expression ce qui ne semble pas avoir été accepté par les 
botanistes. Au contraire VIERHAPPER (1919) désignait 
sous le nom d’exclusivisme (exklusion en allemand) les pseu- 
dovicariants migrants et «ortomigrants», en tant que cas 
particulier de la pseudovicariance lorsque «au moins l’un des 
deux pseudovicariants a immigré d’un autre territoire dont il 
est originaire». 


On notera enfin que l’on peut utiliser le terme de pseudovi- 
cariance en tant que terme polémique pour contester la notion 
de vicariance appliquée par d’autres auteurs à un cas donné: 
par exemple les porcs-épics du Nouveau Monde (Erethizon- 
toïdea) et les porcs-épics de l'Ancien Monde (Hystricoidea) 
sont un cas de vraie vicariance ou de pseudovicariance selon 
les auteurs (cf. CROIZAT, 1971), les recherches les plus 
récentes paraissant en faveur de la vraie vicariance. 


III. PSEUDOVICARIANCE ET TAXONOMIE 


Depuis LÔVE (1954) on tend à appliquer aux pseudovica- 
riants la qualification de taxa de substitution (cf. CONTAN- 
DRIOPOULOS, 1981 : 163), mais ce mot «substitution» était 
employé dans un sens différent par VIERHAPPER (1919), ce 
que seul HEDBERG (1957) a bien vu. En effet VIERHAP- 
PER (1919 : 20) proposait de grouper sous ce terme à la fois 
les vrais et les faux vicariants tandis que LOVE propose de 
remplacer par les termes de taxa de substitution la notion de 
faux-vicariants et de réserver le mot vicariant aux vrais Vica- 
riants en se référant au texte de 1890 de DRUDE pour 
restreindre le mot vicariance (cf. le début du présent travail). 
En outre LÔVE propose d'utiliser les termes de taxa corres- 
pondants lorsque le manque d'information ne permet pas de 
choisir entre vicariants et taxa de substitution — ce qui, en 
pratique, est le cas lorsque le nombre chromosomique des 
taxa impliqués n’est pas connu. Par exemple pour LÔVE 
Populus tremula d'Europe, 2 n = 38 et P. tremuloides d’Amé- 
rique du nord, 2 n = 38 sont des vicariants (vrais !) : au 
contraire Anemone silvestris d'Europe, 2n= 16et 4. quinque- 
folia d’Amériquedu nord, 2 n = 32 sont des taxa de substitu- 
tion, tandis que Sanguisorba officinalis d'Europe, 2n = 28et 
S. canadensis d'Amérique du nord, 2 n = ? sont des taxa 
correspondants (ou du moins étaients des taxa correspon- 
dants dans l’état de la cytotaxonorie de 1954). La notion de 
taxa de substitution et de taxa correspondant n'a pas été 
utilisée jusqu'ici en zoologie. 
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D — LES CONVERGENCES 
ADAPTATIVES ENTRE ENTITÉS NON 
APPARENTÉES ET A AIRES SÉPARÉES 


A juste titre HOLUB et JIRASEK (1967) notent que ce 
phénomène est souvent confondu avec la pseudovicariance. 
Il peut être défini comme une convergence morphologique 
présentée par des entités phylogénétiquement éloignées et à 
aires séparées par adaptation à des milieux soumis à des 
facteurs écologiques comparables. Il s’agit d’un cas particulier 
de convergence mais ce dernier mot est trop imprécis pour 
désigner ce cas car une convergence peut être observée entre 
entités cohabitant ensemble. Il diffère de la pseudovicariance 
par le fait que les pseudovicariants sont plus ou moins 
apparentés. 


Plusieurs noms et périphrases ont été accolés à ce phéno- 
mène : 1)en botanique le nom «substitution» par HOLUB et 
JIRASEK (1967), ce qui est gênant vis-à-vis de la notion de 
taxa de substitution de LÔVE (1954), qui a un sens différent 
— 2) en botanique la notion de «taxa isoprophéromènes» par 
SERVE (1972), qu'aucun autre botaniste ne semble avoir 
utilisé — 3) en zoologie les expressions «convergences éco- 
logiques à l'échelle des espèces» où «convergences écomor- 
phologiques» ou «équivalents écologiques» (cf. GRINNEL, 
1924 ; BLONDEL, 1979). 


Un exemple classique est celui des Opuntiacées (Cactacées) 
américaines opposées aux Euphorbiacées de l'Ancien mon- 
de. SERVE (1972) cite le cas d’Arenaria aggregata ssp. imbri- 
cata var. granatensis (Sierra Nevada) opposée à Silene acaulis 
(Pyrénées orientales), à morphologie semblable (chamé- 
phytes en coussinet) colonisant des crêtes éventées de haute 
altitude à microclimat très sévère. En zoologie on peut citer 
les grenouilles Acris grpllus (Hylidae) de l'Amérique du nord 
et Pseudopaludicola falcipes (Leptodactylidae) du Brésil à 
habitus superficiellement identique et se trouvant dans des 
habitats similaires (cf. MILSTEAD, 1961). UDVARDY 
(1969) considère qu'il s’agit ici de pseudovicariance, ce qui est 
inexact puisqu'il s’agit d'animaux appartenant à des familles 
différentes ; d'autres exemples zoologiques sont cités par 
BLONDEL (1979), accompagnés d’une bibliographie ex- 
haustive. La similitude des phénomènes botaniques et zoolo= 
giques qui viennent d’être mentionnés n'avait pas été com- 
prise jusqu'ici. 


Ce que KIRIAKOFF (1957, 1961, 1965) désigne sous le 
nom de vicariance écologique peut être mentionné ici. IL en 
donne l’exemple suivant : l’Antiope Kob (Cobus defassa) 
remplace dans les régions marécageuses africaines les Gazel- 
les de Speke et de Grant (Gazella spekei et G. granti) des 
savanes africaines. En premier lieu il ne s’agit pas de vica- 
riance écologique au sens de CAIN, 1944 (vicariance locale 
entre taxons monophylétiques). Par ailleurs, il ne s’agit pas 
d'équivalents écologiques, etc. puisque les milieux occupés 
respectivement par les Kobs et les Gazelles sont très distincts. 
11 s’agit simplement d’entités non apparentées ne cohabitant 
pas ensemble par suite de valences écologiques différentes. 
On n’est pas loin ici des relations spatiales entre un éléphant 
et une baleine (cf. RIVAS, 1964, déjà cité plus haut) et de 
telles relations ne semblent pas mériter une dénomination 
particulière. 


E — LA VICARIANCE 
DES ICHTYOLOGISTES 


Selon BANARESCU (1970, 1975), le mot vicariant dési- 
gne en ichtyologie une catégorie particulière de poissons 
parmi d’autres catégories proposées par MYERS : les pois- 


sons vicariants sont des poissons confinés dans les eaux 
douces pour la totalité de leur vie, largement répandus sur les 
continents et yayant évolué, mais pouvant être rattachés à un 
lointain ancêtre marin ; tandis que les poissons complémen- 
taires sont des résidents des eaux douces d’origine marine 
récente. 


Ce terme devrait être remplacé s’il est toujours employé en 
ichtyologie puisqu'il existe évidemment des espèces Vica- 
riantes de poissons au sens général de ce mot, c’est-à-dire de 
entités monophylétiques se remplaçant spatialement soit sur 
les continents soit dans les mers : ainsi Harengula humeralis 
de l'Atlantique et H. thrisssina séparés par l'isthme de 
Panama sont des espèces vicariantes (cf. JORDAN, 1908). 


On notera enfin que le mot vicariant est employé pour 
qualifier d’autres termes : 


1) la spéciation vicariante de WILEY 1981, est un des cas 
de spéciation allopatrique, celui débutant par la séparation 
de deux grandes populations d’une espèce ancestrale. Ils'agit 
d’un synonyme de la spéciation dichopatrique de CRÀ- 
CRAFT, opposée à ce que WILEY (l.c.) appelle le modèle 
des isolats périphériques, c'est-à-dire à la spéciation péripa- 
trique de MAYR. 


2) les associations vicariantes de DU RIETZ, 1924, asso- 
ciations consistant en de nombreuses espèces vicariantes ce 
qui prouve qu’elles se sont clairement développées à partir 
d’un stock commun et non à partir de dispersions aléatoires 
(cf. BERNARDI, 1979 : 18). 


3) la biogéographie de la vicariance. Ecole de biogéogra- 
phie qui exploite les données du phénomène de la vicariance 
au sens le plus étroit de ce mot et qu'il ne peut être question de 
définir plus complétement ici (cf. WILEY, 1981 : 291-305 
parmi de nombreux autres travaux). 
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RÉSUMÉ 


Divers exemples de vicariance chez les Reptiles sont présentés. 115 
correspondent à différents niveaux taxonomiques, depuis ceux de la 
famille.et-de la sous-famille (Tguanidae et Agamidae, Crotalinae et 
Viperinae), jusqu'à celui de l'espèce, illustré en particulier par le cas de 
Couleuvres et de Vipères européennes. L'utilisation du concept de 
vicariance par les écologistes et les systématiciens est discutée à partir 
de ces exemples. 


Etymologiquement, le terme de vicariant (du latin vicarius) 
signifie suppléant, qui remplace, qui se substitue à. Mais qui 
remplace qui, et où, éventuellement quand ? Les «qui» peu- 
vent correspondre à une définition systématique, incluant 
tous les niveaux taxonomiques, mais aussi à des ensembles 
fonctionnels, jusqu'aux écosystèmes. Les «où» se réfèrent 
évidemment à une définition géographique, allant du conti- 
nent au micro-biotope. Le «quand» relève de la vicariance 
temporelle que nous n'évoquerons pas ici. 


Dans le cadre des Reptiles, nous allons tenter de cerner les 
problèmes que pose la notion de vicariance, à partir de 
quelques exemples et en commençant par les niveaux taxo- 
nomiques et biogéographiques les plus élevés. 


1 — FAMILLES ET SOUS-FAMILLES 


Dans l’infra-ordre des Iguaniens, les familles des Iguani- 
dae et des Agamidae ont une répartition strictement com- 
plémentaire, la première dans le nouveau Monde, à Mada- 
gascar etauxîles Fidji, la seconde presque partout ailleurs, le 
peuplement de l'Afrique au Sud du Sahara étant toutefois 
faible. On en déduit que ces deux familles se sont différen- 
ciées en situation d’allopatrie et s’excluent mutuellement. De 
fait, beaucoup de genres occupent apparemment des places 
comparables dans les écosystèmes voisins et leur phénotypes 
peuvent même être très semblables (SAINT GIRONS, 1971). 
Dans les deux familles on trouve une majorité de formes 
terrestres ou arboricoles, très peu de semi-aquatiques et 
aucune fouisseuse. En outre, la proportion d’espèces végéta- 
riennes est plus élevée que dans n’importe quel autre groupe 
de Lézards. Toutefois, de nombreux genres d’une famille 
n’ont pas d’équivalent dans l’autre, tels que les Dragons 
volants d’Asie du Sud-Est ou l’Iguane marin des Galapagos, 
et certains d’entre eux occupent manifestement la place.de 


KEY-WORDS : Geographical vicariance - Ecological vicariance - 
Reptiles. 


SUMMARY 
Examples of vicariance in Reptiles 


Some examples of vicariance in Reptiles are présented. They illus- 
rate various taxonomic levels : the family and'ihe subfamily levels with 
Tguanidae and Agamidae, and Crotalinae and Viperinae ; the species 
level, with examples of Natrix and Vipera european species. The 
‘concept of vicariance, as used by ecologisis and taxonomists, is discus- 
sed in the light of these various examples. 


Lézards appartenant à un autre infra-ordre. Par exemple, les 
Iguanidae sabulicoles désertiques du genre Uma rappellent 
de très près les Scincidae du genre Scincus de l'Ancien 
Monde, dont on ne trouve pas d’équivalent chez les Agami- 
dae. 

Parmi les Scincomorpha, les Teïidae d'Amérique et les 
Lacertidae de l’ Ancien Monde se trouvent dans unesituation 
comparable à celle des Iguanidae et des Agamidae, alors que 
les autres familles de Lézards sont, ou bien plus ou moins 
ubiquistes, ou bien localisées à un continent mais sans avoir 
l'équivalent ailleurs. Par exemple, les Chamaeleonidae d’Afri- 
que et de Madagascar occupent une zone adaptative toute 
différente de celle des autres Iguaniens, avec lesquels ils 
cohabitent d’ailleurs largement. 


Parmi les Serpents, les Hydrophiidae, Colubroidea pro- 
ches parents des Elapidae dont ils sont parfois considérés 
comme une simple sous-famille, ont en devenant marins 
également occupé une zone adaptative très différente de celle 
de leurs ancêtres terrestres. Toutefois, bien qu’à l’échelle du 
Globe ces deux familles n'aient pas une répartition très diffé 
rente, elles ne cohabitent évidemment jamais. Les deux sous- 
familles constituant la famille des Viperidae (Viperinae et 
Crotalinae) offrent un autre type de situation. Leur réparti- 
tion est largement complémentaire (Fig. 1), mais il existe 
deux zones de sympatrie en Asie : l’une dans une bande de 
steppes d’Asie centrale, où les aires de répartition du Crotali- 
nae Agkistrodon halys et des Viperinae Vipera berus au nord 
et V. ursinit à l’ouest se recouvrent à leur périphérie, l’autreen 
Asie du Sud-Est. Cette dernière zone de sympatrie est due à la 
présence d’un seul Viperinae, V. russellit, qui occupe des 
biotopes plus ouverts que ceux que fréquentent les nombreux 
Crotalinae présents, ne cohabite guère avec eux localement et 
semble avoir été éliminée du sud de la Péninsule Indochinoise 
et de la majeure partie de l'Indonésie, Si bien que l’impres- 
sion générale est que ces deux sous-familles entrent en 
concurrence et ont tendance à s’exclure. 
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L'habitus est d’ailleurs assez uniforme et de nombreuses 
espèces ont une taille et un mode de vie tout à fait compara- 
bles. Certaines spécialisations telles que le mode de locomo- 
tion adapté au sable des Cérastes sahariens et de Crotalus 
cerastes des déserts américains, relèvent évidemment de phé- 
nomènes de convergence. 


II — GENRES ET ESPÈCES 


Les genres voisins sont le plus souvent largement sympa- 
triques et ils ne se remplacent donc pas réellement. C'est le 
cas, par exemple, parmi les Serpents à sonnettes, des genres 
Crotalus et Sistrurus d'Amérique du Nord ou, parmi les 
Teïidae, des genres Cnemidophorus et Ameiva (Fig. 1). Ces 
derniers se sont respectivement différenciés en Amérique du 
Nord et en Amérique du Sud au cours d’une longue période 
pré-Pliocène d'isolement, puis sont redevenus largement 
sympatriques à la suite du rétablissement des communica- 
tions entre les deux continents (SAVAGE, 1966 ; 1982). Les 
cas d’allopatrie sont généralement insulaires, tels les grands 
Iguanidae archaïques, terrestres et végétariens, qui ne subsis- 
tent plus qu’aux Galapagos (Conolophus cristatus) et aux 
Antilles (genre Cyclura), ce qui correspond évidemment une 
répartition résidelle. En revanche, l’Iguane marin des Gala- 
pagos qui appartient au même groupe, est devenu semi- 
aquatique. S'agit-il, pour les premiers, d’un cas de vicariance 
géographique et, pour le dernier, d'un cas de vicariance 
écologique ? Toute autre est la situation des Gekkonidae de 
Nouvelle Zélande, en pleine évolution et qui résultent d’une 
seule colonisation au début ou au milieu du Tertiaire. Tous 
sont devenus vivipares, mais ils ont donné deux lignées dis- 
tinctes, l’une terrestre et nocturne, l’autre arboricole et 
diurne. Si la première (genre Holodactylus) occupe l’ensem- 
ble du territoire, la seconde s’est scindée en deux genres, 
Naultinus dans l’île du Nord et Heteropholis dans l'île du Sud 
(TOWNS er al., 1985). 


Les cas de vicariance entre espèces voisines sont évidem- 
ment beaucoup plus nombreux et, surtout plus facile à mettre 
en évidence. Les îles en fournissent d'innombrables exem- 
ples, mais il nous semble intéressant d’étudier le phénomène 
sur le continent, en l’occurence l'Europe parce que nous en 
avons une expérience personnelle, Un exemple particulière 
ment net est fourni par les Couleuvres semi-aquatiques 
Natrix maura et N. tessellata, dont la répartition plutôt médi- 
terranéenne est strictement complémentaire. La première, 
occidentale, se trouve de la France à l'Afrique du Nord ; la 
seconde, orientale, de l'Allemagne et de l’Italie à l’Asie occi- 
dentale et à l'Egypte (Fig. 2). Il s’agit de bonnes espèces qui 
ne s’hybrident pas dans la zone de contact en Italie, mais ne 
cohabitent pas non plus et ont le même mode de vie. Il y a 
tout lieu de penser qu'elles se sont différenciées lorsque, au 
cours de périodes froides, leur aire de répartition s’est trou- 
vée scindée en deux au niveau des Alpes. En revanche, la 
troisième espèce européenne, Narrix natrix, plus septentrio- 
nale, ne s’est différenciée qu’à un niveau sub-spécifique et, 
plus terrestre que les deux autres espèces, cohabite largement 
avec elles mais en fréquentant des milieux différents. 


L'exemple des Vipères est plus complexe. Si l’on trouve 
également une espèce septentrionale à vaste répartition, 
Vipera berus, les zones méditerranéennes et leurs environs 
sont occupées par trois espèces : Ÿ. latastei dans la Péninsule 
Ibérique et en Afrique du Nord, V. aspis en France et en 
Italie, V. ammodytes dans les Balkans et au Proche-Orient 
(Fig. 3). Une cinquième espèce, V. ursinit, d'origine steppi- 
que, s’avance jusqu'en Basse Autriche et a des populations 
relictes dans les montagnes méditerranéennes. Enfin, W. 
seoanei et V. kaznakovi, respectivement localisées dans le 
nord-ouest de l'Espagne et dans l’ouest du Caucase, sont 
assez proches de W. berus dont elles ont longtemps été consi- 
dérées comme des sous-espèces (SAINT GIRONS, 1980). 
Toutes ces espèces ont des distributions parapatriques et ne 
cohabitent pas, bien qu’en montagne leur répartition puisse 
s’étager en altitude ou alterner selon l’exposition. Seules V. 
latastei et V. ammodytes, morphologiquement proches l’une 


FIG. 1. — Répartition géographique et zones de sympatrie : a) Dans l'Ancien Monde, des sous-familles des Viperinae et des Crotalinae (ces 
derniers occupent également la plus grande partie des Amériques). b) Dans le Nouveau Monde, des genres Cnemidophorus et Ameiva de la 
famille des Iguanidae (D'après SAVAGE, 1966). 
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de l’autre, ont un mode de vie analogue dans des milieux dépasse pas 700 m d'altitude dans le Massif central où elleest 
voisins, alors que les autres espèces se remplacent sous des remplacée plus haut par W. berus, alors qu’elle atteint 2.400 m 
climats et/ou dans des milieux différents. Leur concurrence dans les Pyrénées où elle est la seule Vipère présente. 


n’en est pas moins évidente et, par exemple, V. aspis ne 
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FIG. 3. — Répartition géographique de Vipera berus, V. seoanei, V. kaznakovi, V. latastei, V. aspis et V. ammodytes en Europe et dans la région 
méditerranéenne. 
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FIG. 4. — Répartition géographique des Lacertidae du groupe des «Lézards verts», Lacerta schreiberi, L. viridis et L. trilineata. 


Les Lézards verts, petit groupe d'espèces du genre Lacerta, 
offrent encore un autre type de situation. L. schreiberi, L. 
viridis et L. trilineata se succèdent d’ouest en est aux limites de 
la région méditerranéenne (Fig. 4). Mais, contrairement à ce 
qui se passe chez les Vipères, ces lézards ont des répartitions 
partiellement sympatriques et cohabitent localement. Les 
trois espèces ont semble-t-il le même mode de vie et sont très 
semblables morphologiquement, souvent davantage encore 
dans les zones de sympatrie qu'ailleurs. Elles peuvent s'hy- 
brider en captivité, mais ne le font pas dans la nature, même 
lorsque les populations sont complètement mélangées (MA- 
YER & TIDEMAN, 1985). 


III — SOUS-ESPÈCES 


Par définition, les sous-espèces ne sont jamais sympatri- 
ques et, dans les cas fréquents où leurs répartitions sont 
parapatriques, il existe une zone d’intergradation. Le plus 
souvent elles occupent, dans des régions géographiques diffé- 
rentes, des milieux comparables. C’est le cas, par exemple, 
des 9 sous-espèces (dont 4 insulaires) de Natrix natrix et des 4 
à 6 sous-espèces de Vipera aspis. Mais il existe aussi quelques 
exemples de séparation écologique, dont l’un des plus inté- 
ressant est fourni par la Couleuvre nord-américaine Natrix 
sipedon. N.s. confluens est une forme d'eaux douces et N.s. 
clarki une forme d’eaux salées, séparées par une large zone 
d’intergradation en eaux saumâtres (PÉTTUS, 1963). La 
première, globalement plus compétitive, ne peut survivreen 
eaux salées simplement parce qu’elle en boit, contrairement à 
la seconde qui se trouve ainsi sélectionnée dans les estuaires 
et marais salés. 


Du point de vue qui nous intéresse ici, les sous-espèces 
allopatriques ne diffèrent guère des espèces allopatriques et 
leur statut est d’ailleurs souvent difficile à préciser. On peut, 
très généralement, les considérer comme vicariantes. Cepen- 
dant, dans certains cas, des sous-espèces manifestement bien 
adaptées à des milieux très différents, ne sont plus interchan- 


geables. Par exemple, Vipera latastei monticola, forme naine 
du Haut Atlas marocain, est adaptée à un milieu dépourvu de 
Micromammifères et, contrairement aux autres sous-espè- 
ces, elle se nourrit exclusivement de petits lézards. 


DISCUSSION 


Si nous revenons à l’étymologie, les définitions «qui rem- 
place», «qui se substitue à», contiennent explicitement la 
notion d'identité de fonction et, au moins implicitement, 
celle d'absence de cohabitation, car on aide, mais on ne 
remplace pas quelqu'un de présent. En conséquence, pour 
être vicariantes, deux entités devraient, à la fois, jouer le 
même rôle et être séparées dans l’espace. Séparation qui est 
de fondation pour les écosystèmes, biocénoses, etc. et qui, 
pour des taxons, peut être assurée soit par une barrière 
géographique (allopatrie), soit par la concurrence (parapa- 
trie). Par ailleurs, il va de soi que les entités en cause doivent 
être comparables, donc appartenir à un système du même 
ordre. Il ne viendrait à l’idée de personne de comparer une 
espèce à une classe, ou celle-ci à une biocénose. 


En pratique, cette notion de vicariance tend à être utilisée 
de façons assez différentes selon les disciplines. Dans l'en- 
semble, les écologistes mettent l’accent sur l'identité de rôle 
dans des environnements comparables et, bien sûr, géogra- 
phiquement séparés, ceci quelle que soit l’origine des entités 
en cause. Pour prendre un exemple extrême, mais en restant 
dans un cadre zoologique, les Ratites qui se sont épanouis en 
Nouvelle Zélande en l'absence des Mammifères terrestres et 
qui les remplacent dans une large mesure, pourraient être 
considérés comme des vicariants de ces derniers. En revan- 
che, les systématiciens ont tendance à insister sur l’origine 
commune et l'identité de rang taxonomique (HENNIG, 
1950). À la limite, tous les «groupes frères» seraient vica_ 
riants, quelles que soient leur écologie et leur répartition 
géographique. C’est admettre que deux taxons peuvent se 
remplacer dans des milieux différents, même s’il est évident 
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qu’il ne peuvent y jouer le même rôle. Parmi les Reptiles, les 
Hydrophiidae marins seraient ainsi les vicariants des Elapi- 
dae terrestres. Adimettant ce point de vue, divers auteurs 
(entre autres, SCHILDER, 1956 ; KIRIAKOFF, 1964) dis- 
tinguent une vicariance écologique (entités se remplaçant 
dans des milieux différents), d’une vicariance géographique 
(entités allopatriques se remplaçant dans des milieux analo- 
gues). Le terme de pseudo-vicariance (VIERHAPPER, 1919) 
s'emploie alors pour désigner les cas de convergence fonc- 
tionnelle d’entités phylogénétiquement distinctes. Enfin des 
biogéographes comme CROIZAT (1976) et ROSEN (1978) 
utilisent le terme de vicariance comme un synonyme de spé- 
ciation allopatrique post-migratoire et l’intégrent dans une 
théorie de la vicariance, opposée à celle des centres d’origine 
et de la dispersion ultérieure, pour expliquer les répartitions 
géographiques actuelles. 


Le premier système, plus conforme à l'étymologie, a l'in- 
convénient de laisser dans le vague le «qui remplace qui». Le 
second système, plus rigoureux, utilise la notion de vica- 
riance dans un sens quelque peu arbitraire et finalement 
inutile, puisqu'il en fait un synonyme de «groupes frères». Le 
troisième système monopolise en fait le terme pour l’appli- 
quer à l’ensemble d’une théorie biogéographique. 


Il est sans doute vain de chercher à modifier des usages 
établis. Toutefois, il n’est peut-être pas impossible de rappro- 
cher les points de vue, ou tout au moins d’éviter des emplois 
franchement abusifs d’un terme qui finirait par perdre toute 
signification s’il était utilisé dans des sens trop différents. En 
pratique, dans le cas d’un groupe zoologique tel que les 
Reptiles et compte tenu à la fois des usages et de l’étymologie, 
nous aurions tendance à considérer comme vicariants les 
taxons répondant aux deux conditions suivantes : 


1) En principe, monophylétiques et de mêmes rangs, les 
incertitudes de la plylogénie et de la systématique ne permet- 
tant pas, cependant, d’être trop exigeant à ces sujets. 


2) Occupant des zones adaptatives ou des niches écologi- 
que analogues dans des milieux comparables, mais géogra- 
phiquement séparés, ces taxons étant par définition concur- 
rents et ayant tendance à s’éliminer mutuellement. 


Ce serait le cas, parmi les Reptiles, pour les familles des 
Iguanidae et des Agamidae, les sous-familles des Viperinae et 
des Crotalinae, les genres Naultinus et Heteropholis, les 
espèces Natrix maura et N. tessellata. Seraient également 
considérés comme vicariants des taxons qui, bien qu’occu- 
pant dans l’ensemble des milieux quelque peu différents, se 
concurrencent néanmoins à leurs marges et ne peuvent vivre 
en sympatrie, par exemple Vipera aspis et V. berus. En 
revanche, compte tenu des deux exigences ci-dessus, le terme 
de vicariance ne s’appliquerait pas à des groupes frères occu- 
pant des zones adaptatives ou des niches écologiques diffé 
rentes, en sympatrie (Agamidae et Chamaeleonidae, genre 
Hoplodactylus et genre Naultinus + Heteropholis), où non 
(Elapidae ou Hydrophiidae), non plus qu'aux phénomènes 
de convergence morpho-écologique de représentants allopa- 
triques de lignées différentes, par exemple les Iguanidae du 
genre Uma et les Scincidae du genre Scincus. Bien entendu, 
comme toujours en biologie, il existe de nombreux cas 
limites, entre autres le groupe des Lézards verts dont les 


différentes espèces sont redevenues partiellement sympatri- 
ques. Une meilleure connaissance de l'écologie et de la phy- 
logénie de entités en cause devrait permettre de trancher le 
plus souvent. 


Si, comme il est probable, les systématiciens continuent à 
utiliser le terme de vicariant comme synonyme de «groupes 
frères», il serait souhaitable qu'ils différencient au moins la 
vicariance géographique (initialement allopatrique, les inévi- 
tables différenciations morpho-écologiques ne survenant 
qu’a posteriori), de la vicariance écologique où l'occupation 
de milieux différents a joué un rôle essentiel. 


Les querelles sémantiques n’ont pas une grande impor- 
tance et le contexte suffit généralement pour bien compren- 
dre le sens qu’un auteur attribue à un terme donné. Mais il 
n’est peut-être pas inutile de se mettre au moins d’accord sur 
les désaccords. 
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RÉSUMÉ 


Différents exemples de vicariance biogéographique chez les Scor- 
pions néotropicaux sont proposés et discutés. En partant de la théorie 
des cycles climatiques et des refuges forestiers du Pléistocène et du 
post-Pléistocène, des centres d'endémisme sont définis en Amazonie et 
dans la forêt atlantique pour, en particulier, des éléments des genres 
Ananteris er Tityus (Buthidae), et Chactopsis (Chactidae), les résul- 
ais étant assez concordants avec ceux de Haffer (1969, 1981) et'de 
Prance (1973, 1981). En contrepartie des centres d'endémisme repré- 
sentés par les enclaves de savanes dans la forêt amazonienne, corres- 
pondant aux refuges de milieux ouverts, au cours de la phase humide 
actuelle, sont définis pour des éléments des genres Ananteris, Rhopa- 
lurus (Buthidae) et Opisthacanthus (1schnuridae). 


Ainsi que le définissent PLATNICK et NELSON (1978) la 
vicariance correspond à un phénomène de fragmentation de 
populations d'une espèce donnée lié à un évènement, soit 
géologique soit écologique, qui s'est produit dans la bio- 
sphère. C'est donc l'apparition d’une barrière amenant une 
rupture de la population ancestrale qui donne lieu au phé- 
nomène vicariant. 


Par ailleurs, des éléments d'une population ancestrale 
peuvent se disperser à travers une barrière déjà établie avec 
une différenciation ultérieure des populations. Ce deuxième 
phénomène est nommé «dispersal» (PLATNICK, 1976 : 
NELSON et PLATNICK, 1984). 


Dans le cas de l'explication vicariante, l'apparition d'une 
barrière correspond à la cause de la disjonction : donc la 
barrière n’est pas considérée comme plus ancienne que la 
disjonction. Dans le cas d'une explication par «dispersal», la 
barrière est considérée comme plus ancienne que la disjonc- 
tion. En régle générale, la vicariance n’est pas établie tant que 
le phénomène de «dispersal» ou des échanges génétiques 
peuvent avoir lieu entre les deux populations (Fig. 1). 


Ces deux modes de raisonnement caractérisent deux types 
d'explication historique. Il semble donc utile de rappeler les 
différences entre les notions de «dispersal» et de dispersion. 


UDVARDY (1969) définit la dispersion en tant que 
concept essentiellement écologique, tandis que le «dispersal» 
est un concept essentiellement historique. PLATNICK 
(1976) réanalyse les deux concepts, et insiste sur l'importance 


KEY-WORDS : Vicariance - Refuge - Scorpion - Pleistocene - Dis- 
persal - Vagility - Neotropical. 


SUMMARY 


Vicariance biogeography : examples from neotropical scorpions 


Different examples of vicariance biogeography for neotropical scor- 
pions are proposed and discussed. From the heory of the climatic 
changes and forest refuges of the Pleistocene and of the post- 
Pleistocene, séveral centers of endemism in Amazonia and'in the atlan- 
tic forest are defined, in particular, for some species of the generea 
Ananteris, Tityus (Buthidae) and Chactopsis (Chactidae) ; the results 
correspond closely with some of the refuge areas proposed by Haffer 
(1969, 1981) and Prance (1973, 1981). Some centers of endemism 
related with open vegetation enclaved areas in Amazonia, that corres- 
pond to the refuges of the present humid phase, are defined for species 
of the genera Ananteris, Rhopalurus (Buthidae) and Opisthacanthus 
(lschnuridae). 


de les distinguer. La dispersion étant la propriété d'individus, 
c’est-à-dire le processus par lequel un organisme est capable 
de se déplacer de son lieu d’origine à une autre localité. Le 
«dispersal» étant une propriété de taxa, c'est-à-dire le proces- 
sus par lequel une espèce ou un autre groupe est capable de se 
disperser de son aire originelle à une nouvelle aire de 
répartition. 


Le phénomène vicariant peut coincider avec une large 
gamme de perturbations historiques de la biosphère, depuis 
la dérive des continents, jusqu'aux variations climatiques, 
glaciations etc. 


Les résultats de plusieurs travaux zoologiques et botani- 
ques (HAFFER, 1969, 1981 ; VANZOLINI, 1970 ; VAN- 
ZOLINIet WILLIAMS, 1970; BROWN Jr., 1972 : BROWN 
Jr. et MIELKE, 1972 ; VAN DER HAMMEN, 1972, 1974; 
PRANCE, 1973, 1981), suggèrent que l’ensemble de la région 
néotropicale a traversé, en alternance, des phases climatiques 
sèches et humides au cours du Pléistocène et du post- 
Pléistocène ; ces cycles climatiques ont eu une profonde 
influence sur les phénomènes de spéciation à cause de l'im- 
portante rétraction de la forêt au cours des périodes sèches. 


Ces différents auteurs ont donc postulé l'existence, au 
cours des périodes sèches, de refuges forestiers, où les espèces: 
de forêt, abritées, ont connu une période d'isolement qui a 
donné lieu dans certains cas à une différenciation ultérieure. 
Au moment où les forêts, dans une nouvelle phase d’expan- 
sion se sont à nouveau trouvées en contact, certaines espèces 
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VICARIANCE 


Population ancestrale 


Apparition 


EE 


Différenciation ultérieure des populations 


DISPERSAL 


Population ancestrale et barrière 


Dispersal à travers la barrière 


Différenciation ultérieure des populations 


FIG. 1. — Diagrammes d'une explication vicariante (à gauche) et d’une explication par dispersal (à droite) de la distribution disjointe de deux 


taxa (d’après NELSON et PLATNICK, 1984). 


étaient isolées génétiquement, tandis que d’autres ont pu 
s’hybrider dans la zone de contact. 


Pour les Scorpions, des phénomènes vicariants résultant 
des alternances climatiques commencent à être décelés, en 
dépit du retard existant dans les études biogéographiques sur 
ce groupe. 


Dans la présente note, sont décrits et brièvement analysés 
quelques exemples concernant certains groupes de Scorpions 
néotropicaux, en particulier les populations habitant les 
enclaves de savanes (milieux ouverts), qui correspondent aux 
refuges de la phase humide actuelle (GASC, 1976 ; DES- 
CAMPS et al., 1978). 


A — LA RÉPARTITION DES ESPÈCES 
DU GENRE ANANTERIS (BUTHIDAE) 


Le genre Ananteris correspond à un groupe gondwanien, 
qui comporte à l'heure actuelle 14 espèces, 13 en Amérique 
du Sud et Centrale et une en Afrique (LOURENÇO, 1982a, 
1984, 1985a). 


Les différentes espèces néotropicales habitent soit des 


milieux ouverts (savanes) soit des milieux forestiers. Généra- 
lement, les espèces présentent des populations endémiques 
dans de petites régions qui coïncident avec des refuges fores- 
tiers du pleistocène postulés à partir d’autres études zoologi- 
ques et botaniques (HAFFER, 1969, 1981 ; Prance, 1973, 
1981). Cette fragmentation des zones forestières en refuges 
est un évènement vicariant par excellence. 


Dans la région guyano-amazonienne se trouvent 7 espèces 
(S forestières), appartenant à ce genre (Fig. 2) : 1. Ananteris 
dekeyseri Lourenço, une espèce de la région de Manaus, 
isolée dans le refuge MANAUS. 2. 4. pydanieli Lourenço, 
espèce de la région de Manaus retrouvée jusqu'au sud-ouest 
de la Guyane française ; cette espèce S’est probablement 
isolée dans le refuge TROMBETAS, avec une dispersion 
(«dispersal») (1) postérieure sur les régions de Manaus et de 
la Guyane, bien qu’il y ait peu de rapports entre les aires de 
Manaus et celle des Guyanes (PRANCE, 1973). 3. À. coineaui 
Lourenço, du centre-est de la Guyane française, isolée dans le 
refuge E. GUIANA. 4. 4. venezuelensis Gonzaléz-Sponga, de 


(1) «Dispersal» que Haffer (1981), définit comme une dispersion passive, car elle suivrait la 
gisperson des ious aucours des phases faborables d'expansion de l'habitat, n'aurait pas 
eu à travers des barrières. 
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FIG. 2. — Répartition des espèces forestières d’Ananteris dans la région guyano-amazonienne. 
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FIG: 3. — Répartition des espèces d’Ananteris habitant les formations végétales ouvertes. 
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l'ouest du Vénézuela, État Bolivar, avec une faible pénétra- 
tion en Guyane. Cette espèce aurait pu s’isoler dans le refuge 
IMATACA. 5. Une autre espèce également de l'État Boli 
A. turumbanénsis Gonzaléz-Sponga, est trop mal caracti 
et pourrait s'avérer non valable ; elle ne permet donc de tirer 
aucune conclusion. 


Les deux espèces restantes connues de la région guyano- 
amazonienne sont des habitants des savanes (Fig. 3); il s’agit 
de À. luciae Lourenço, connue de zones d’enclaves de savanes 
à Santarém et Tucurui au Brésil et de À. balzani Thorell, une 
espèce très largement répandue en Amérique du Sud, pré- 
sente dans les savanes disjointes de Guyane française (Kou- 
rou) et d’Amazonie (État du Para), et distribuée de façon 
continue dans les Cerrados du Brésil central et dans le Chaco 
(Paraguay, Bolivie et Argentine). 


Les deux espèces habitent dans une certaine proportion 
des enclaves de savanes qui constituent les refuges de milieux 
ouverts dans l'actuelle phase humide. Les deux espèces sont 
issues, de toute évidence, d’une souche commune, et leur 
identité spécifique actuelle ne fait pas de doute. Pour des 
raisons non explicables à présent, À. luciae a dû s’isoler 
efficacement et s’est ensuite différenciée. 4. balzani forme des 
populations disjointes, qui ne présentent cependant aucun 
degré de différenciation. On peut imaginer l'existence de 
passages entre les savanes eôtières de Guyane et celles inté- 
rieures en Amazonie (DESCAMPS et al., 1978). Ainsi une 
certain flux génétique pourrait exister entre les populations 
disjointes d'A. balzani, et dans ce cas le phénomène vicariant 
ne serait pas encore entièrement établi. 


Ananteris mariaterezae Lourenço est une espèce de forêts 
sèches de «terra firme» (zones non inondables qui se trouvent 
dans les formations du type «Pantanal» ; Eiten, 1978), situées 
dans les régions du Pantanal du Mato Grosso et de l’île du 
Bananal. Les régions du type pantanal sont annuellement 
inondées et toutes les terres peu élevées restent alors immer- 
gées pendant plusieurs mois. À. mariaterezae est voisine d’A. 
mauryi Lourenço, espèce endémique des forêts côtières du 
Pernambuco et du Rio Grande du Nord, au nord-est du 
Brésil (Fig. 4). 


Ces deux espèces se sont probablement isolées au cours des 
périodes sèches. À. mauryi se serait isolée dans le refuge 
PERNAMBUCO, tandis que À. mariaterezae seserait isolée 
dans le refuge ARAGUAIA. Leur différenciation pourrait 
néanmoins remonter au tertiaire. Le refuge ARAGUAIA est 
conçu de manière assez différente par les divers auteurs ; ainsi 
HAFFER (1969), VANZOLINI (1970) et PRANCE (1981), 
le proposent très réduit, tandis que BROWN Jr. et AB'SA- 
BER (1979) le présentent bien plus étendu. Si la différencia- 
tion d’A. mariaterezae a eu lieu dans le refuge ARAGUAIA, 
l'espèce a dû avoir une dispersion postérieure vers la zone du 
Pantanan du Mato Grosso, par les forêts-galeries. 


B — LA RÉPARTITION DES ESPÈCES 
DU GENRE CHACTOPSIS (CHACTIDAE) 


Le genre Chactopsis est un genre exclusif de l’ouest de la 
région amazonienne (Pérou, Brésil et Vénézuela). Jusqu'à 
récemment ce genre était monotypique, ave une espèce du 
Pérou, Chactopsis insignis Kraepelin ; cependant grâce à deux 
travaux (GONZALÉZ-SPONGA, sous-presse et LOU- 
RENÇO et FRANCKE, sous-presse), on connaît maintenant 
cinq espèces, avec un élargissement de l'aire de répartition du 
genre au Brésil et au Vénézuela (Fig. 5) 


La répartition actuelle des espèces démontre l'existence de 
centres d’endémisme qui sont concordants avec ceux de 
PRANCE (1981), en particulier. 


Chactopsis insignis est connue de trois stations au Pérou et 
semble s'être différencié dans le refuge NAPO. 

Chactopsis barajuri Conzalèz-Sponga est connu de l'est de: 
du Vénézuela et se serait isolé dans le refuge IMATACA. 


Chactopsis anduzei Gonzaléz-Sponga, du sud du Véné- 
zuela etidu nord du Brésil, se serait différencié dans le refuge 
IMERI. Une autre espèce de cette même région, C. sujirima 
Gonzaléz-Sponga, est bien distincte morphologiquement de 
C. anduzei (modèle trichobothrial différent) : ces deux 
espèces ne sont sans doute pas d'une souche commune, et 
leur différenciation doit correspondre à des événements vica- 
riants indépendants. 


La cinquième espèce, C. amazonicus Lourenço et Francke, 
habite la région de Manaus où elle est endémique. Cette 
espèce est voisine de C. insignis ; les deux espèces provien- 
draient d’une souche commune. C. amazonicus se serait diffé- 
rencié dans le refuge MANAUS. 


C — EXEMPLES D'ESPÈCES DU GENRE 
TITYUS (BUTHIDAE), ISOLÉES DANS 
DES CENTRES D’ENDÉMISME DE LA 

CÔTE BRÉZILIENNE 


Tityus pusillus Pocock, espèce endémique des forêts côtiè- 
res du Pernambuco et Tityus brazilae Lourenço et Eickstedt, 
espèce endémique des forêts côtières de Bahia, sont associées 
à des espèces amazoniennes, à savoir Tityus silvestris Pocock 
et Tityus cambridgei Pocock. T. pusillus se serait isolé dans le 
refugre PERNAMBUCO tandis que T. brazilue seserait isolé 
dans le refuge BAHIA (Fig. 6). 


Les espèces amazoniennes présentent des situations plus 
complexes : Tityus silvestris est une espèce de caractère poly- 
typique, à large répartition, montrant des différenciations 
dans plusieurs refuges, depuis E. GUIANA, jusqu’à NAPO 
et PERU-ACRE. T. cambridgei, avec une répartition impor- 
tante dans la région est-amazonienne et guyanaise, aurait pu 
s’isoler dans le refuge BELEM, avec, par la suite, une impor- 
tante dispersion vers GUIANA et TROMBETAS ; la vagilité 
(vagility) de cette espèce étant sûrement importante (ER WIN 
et ADIS, 1982). 


D — LES DISJONCTIONS A L'INTÉRIEUR 
DU GENRE RHOPALURUS (BUTHIDAE) 


Le genre Rhopalurus, composé de 10 espèces réparties en 
Amérique du Sud et dans les Grandes Antilles (LOU- 
RENÇO, 1982b), présente une adaptation propre aux forma- 
tions végétales ouvertes (savanes), souvent xérophytiques 
(Fig. 7). 


En Amérique du Sud, une intéressante disjonction est 
observée entre les 4 espèces réparties dans le nord-est et le 
centre du Brésil (Cerrados et Caatingas), une espèce endémi- 
que de l’enclave de savane située à Santarém, et deux popula- 
tions sous-spécifique, distribuées respectivement dans les 
savanes des Guyanes et dans les Llanos du Vénézuela et de 
Colombie. 


L'analyse cladistique récemment réalisée sur les espèces du 
genre (LOURENÇO, sous-presse), démontre que des quatre 
espèces du nord-est, deux : Rhopalurus rochae Borelli et R. 
debilis (Koch), proviennent d’une souche commune aux trois 
espèces antillaises, R. junceus (Herbst), R. princeps (Karsch) 
et R. garridoi Armas. Deux autres espèces du nord-est du 
Brésil, R. agamemnon (Koch) et R. acromelas Lutz et Mello, 
actuellement en sympatrie, proviennent d’une souche com- 
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FIG. 4. — Les centres d'endémisme pour Ananteris dans la forêt atlantique et dans les régions du type Pantanal. 


SCORPIONS ET VICARIANCE BIOGEOGRAPHIQUE 167 
80 70 60 50 40 
T TS cr Te T— 
+ 30 
@Cractopsis insignie 
OChactopsis amazonteus 
©Chactopsis barajurt 
—20 
@Chactopsis anduzei 
@® Chactopsis sujirima 
+ 10 
© ® 
& 
à © 
Sy 
& © > + 0 
| 10 


FIG. 5. — Répartition des espèces de Chactopsis. 
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mune ; leur spéciation allopatrique n’est certainement pas 
récente, et a été suivie d’une dispersion de leurs populations. 


Rhopalurus amazonicus Lourenço, espèce récemment dé- 
couverte dans l’enclave de savane à Santarém (refuge de 
milieu ouvert dans la phase humide actuelle), est étroitement 
associée à R. acromelas. L’isolement de la population de 
Santarém correspond à un événement vicariant typique avec 
différenciation ultérieure. Dans le cas de ces deux espèces, 
une superspecies avec deux prospecies est caractérisée (BI- 
RULA, 1910 ; MAYR, 1931, LOURENÇO, sous-presse). 


Les deux populations, de À. laticauda Thorell des Llanos et 
R. laticauda pintoi (Mello-Leitae) des Savanes des Guyanes 
ne correspondent pas à un évènement vicariant ; des passages 
existent entre les aires des deux populations, qui ont acquis 
néanmoins un certain degré de différenciation d’où la carac- 
térisation de deux entités sous-spécifiques, entre lesquelles 
existe un certain flux génétique. 


E — LA DISJONCTION ACTUELLE ENTRE 
OPISTHACANTHAUS CAYAPORUM 
VELLARD ET OPISTHACANTHUS 

HEURTAULTAE LOURENÇO 


Le genre Opisthacanthus correspond à un groupe gondwa- 
nien. Les espèces néotropicales sont peu nombreuses, et sont 
représentées par des populations endémiques et relictuelles 
(LOURENÇO, 1985b) (Fig. 8). 


La répartition dés trois espèces connues d’Amérique du 
Sud, suggère que Opisthacanthus weyrauchi Mello-Leitao, 
des Punas et pré-Paramos du nord du Pérou, correspond àun 
cas de spéciation ancienne (tertiaire), avec des éléments issus 
d’une population ancestrale commune, par phénomène de 
vicariance, mais que le taxon frère d’O. weyrauchi a actuelle- 
ment disparu, probablement en raison des pressions exercées 
au cours des cycles climatiques. 


Il n’est pas possible d'établir une parenté directe entre O. 
weyrauchi du Pérou et ©. cayaporum et O. heurtaultae du 
Brésil et de Guyane française, respectivement. Plusieurs évè- 
nements climatiques, et pas seulement le plus récent, sont 
donc responsables de la situation actuelle du groupe (HAF- 
FER, 1969) qui comporte une espèce impaire : O. weyrauchi 
au Pérou et deux espèces étroitement apparentées : O. caya- 
porum et O. heurtaultae du Brésil et de Guyane française. Les 
taxa établissant le rapport phylogénétiqueentre O. weyraüchi 
et O. cayaporum/O. heurtaultae ont disparu. 


Opisthacanthus cayaporum et O. heurtaultae sont deux 
espèces très voisines morphologiquement ; l'analyse cladisti- 
que du groupe suggère qu’elles proviennent d’une souche 
commune. À présent ©. cayaporum habite une région d’en- 
clave de Cerrado au sud de l’'Amazonie brésilienne, tandis 
que O. heurtaultae se trouve dans les savanes côtières de la 
Guyane française, région de Kourou. Ces deux espèces sont 
très remarquables par leurs aires de répartition extrémement 
limitées. 

Les deux populations actuelles se sont isolées, certaine- 
ment après le Pléistocène et le post-Pléistocène, au moment 
de la nouvelle phase d'expansion de la forêt humide avec une 
différenciation ultérieure, telle qu’elle est observée à présent. 
Les enclaves de savanes (Cerrados) ou habitent les deux 
populations représentent des refuges pendant la phase hui 
de actuelle pour des espèces adaptées aux formations végé- 
tales ouvertes (DESCAMPS er al., 1978). Pendant les phases 
climatiques sèches, des zones de continuité (savanes) exis- 
taient entre les deux régions où habitent actuellement les 
deux espèces (AB'SABER, 1977). 


Les deux populations devaient être alors en contact, au 
moment où les zones forestières qui aujourd’hui les séparent 
étaient beaucoup moins étendues. 


Opisthacanthus cayaporum et O. heurtaultae sont des enti- 
tés allopatriques, vraisemblablement interstériles ; ainsi, elles 
correspondent à un groupe monophylétique d’espèces entiè- 
rement vicariantes, qui peut être défini comme une «super- 
species» selon le concept de MAYR (1931), chaque élément 
représentant une prospecies (BIRULA, 1910). 


CONCLUSIONS 


L'objectif du présent travail ne concernait pas l'hypothèse 
des refuges forestiers en Amérique tropicale, mais était plutôt 
de fournir des exemples accréditant le phénomène de vica- 
riance biogéographique. 


TATTERSALL (1981) dans sa discussion du travail de 
HAFFER affirme que la théorie des refuges du Pléistocène 
constitue un exemple privilégié de vicariance, c’est-à-dire que 
la fragmentation d’une zone de répartition en refuges est un 
évènement vicariant par excellence : donc, toute explication 
de la distribution et de la diversité de la faune actuelle dans la 
région néotropicale doit prendre en considération les fluctua- 
tions climatiques. 


Les études réalisées sur le thème des refuges sont limitées à 
quelques groupes zoologiques et botaniques, et les résultats 
ne sont pas toujours concordants. D'après l'argumentation 
de TATTERSALL (1981), en relation avec les résultats de 
HAFFER (1981), si les refuges sont bâtis d’après l'identifica- 
tion des centres d’endémisme actuels, il est moins sûr que les 
centres d'endémisme reconnus soient les mêmes pour tous les 
groupes. Il conclut que si les centres d'endémisme pour les 
différents groupes à travers la région dans son ensemble ne 
sont pas concordants, la délimitation de refuges devient alors 
un problème. 


Les résultats obtenus pourles Scorpions ne sont pas défini- 
tifs ; ilreste d’autres centres d'endémisme et d'autres groupes 
à caractériser. Les cas définis ici correspondent bien aux 
refuges (centres d’endémisme) de HAFFER (1969, 1981) et 
mieux encore à ceux de PRANCE (1973, 1981) ; les aires 
proposées par VANZOLINI (1970) sont trop réduites, tandis 
que celles de BROWN Jr. et AB'SABER (1979) sont trop 
nombreuses. 


Selon PRANCE (1981), les disjonctions actuelles entre les 
formes endémiques de la forêt atlantique et celles d’Amazo- 
nie, remontent à plus longtemps que le Pléistocène, car les 
connections entre les deux forêts ont eu lieu avant cette 
période. Cela ouvre la question de la datation des évènements 
qui ont donné lieu aux différenciations. L'évolution des 
divers genres et des taxa supérieurs a sans doute eu lieu 
pendant le tertiaire, quelques cas étant encore plus anciens, et 
datent même de la fragmentation de la Gondwanie. Pour les 
Scorpions, si quelques cas de différenciation spécifique ont 
eu lieu au cours du Pléistocène, dans d’autres cas, les refuges 
n’ont servi qu’à la survie des espèces (HAFFER, 1981). 


La spéciation (allopatrique) des Scorpions semble avoir 
fondamentalement pour origine des évènements vicariants. 
Une grande majorité des espèces actuelles montrent des 
répartitions limitées, avec des zones d’endémisme bien carac- 
térisées. Globalement les Scorpions présentent une faible 
vagilité (vagility). Comme le discute HAFFER (1981) à pro- 
pos d’une spéculation de MAYR (1954), dans certains 
groupes d'animaux de nombreuses espèces (d’un groupe- 
genre) sont très Similaires (Sibling species), en contraste avec 
des espèces très différenciées d’autres groupes, lesquelles sont 
souvent placées dans des genres monotypiques ; selon ces 
auteurs, ceci serait peut-être dû à leur mode de spéciation 
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FIG. 8. — Répartition des espèces endémiques d'Opisthacanthus en Amérique du Sud. 
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allopatrique : vicariance ou dispersal. Ils admettent que, 
probablement, l’évolution chromosomienne serait presque 
toujours associée à l'événement de dispersal, et n’arriverait 
que rarement dans les cas de spéciation par vicariance. 
Cependant, comme le dit HAFFER (1981), la proportion 
d'espèces naissantes dues aux évènements de dispersal et de 
vicariance dans les faunes continentales demeure peu con- 
nue, par manque d’études systématiques comparatives. L’ar- 
gumentation de ces auteurs, bien qu’hypothétique, est bien 
tentante et pourrait correspondre au cas des Scorpions. 
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RÉSUMÉ 


Chez les Oxyures parasites de Mammifères on observe en général 
que la variabilité du parasite est inférieure ou égale à elle de son hôte 
spécifique, de telle sorte que chaque espèce parasite correspond à une 
espèce, ou même le plus fréquemment à un genre hôte. L'étude de trois 
exceptions à cette règle, rencontrées chez les Syphaciinae, Oxyures 
spécifiques de Rongeurs et de Lagomorphes, permet de proposer un 
modèle biogéographique pour expliquer l'apparition de groupes d'es- 
pèces vicariantes chez ces parasites. 


INTRODUCTION 


Chez les Oxyures parasites de Mammifères on observe en 
général que la variabilité du parasite (ou sa «vitese d'évolu- 
tion») est inférieure ou égale à celle de son hôte spécifique, de 
telle sorte que chaque espèce parasite correspond à une 
espèce, ou même le plus fréquemment à un genre hôte. 


Chezles Syphaciinae Railliet, 1916, on observe trois excep- 
tions à cette règle : deux d'entre elles (Figures 1-2 et 3, 
respectivement), sont rencontrées chez des Pétauristinés 
(écureuils «volants»), dans une situation zoogéographique 
particulière, qui est celle du complexe constitué par les archi- 
pels des Philippines et de la Sonde et par la presqu'ile de 
Malacca ; une troisième (Figure 4), est rencontrée chez les 
Anomalurinés, un groupe de Rongeurs éthiopiens archaï- 
ques, étroitement inféodés à la grande forêt pluviale dans 
cette région. 


Dans chacun de ces trois cas on observe, 1°, que selon les 
collectes et parfois dans la même localité, des espèces parasi- 
taires différentes peuvent être rencontrées chez la même 
espèce hôte, 2°, que ces espèces sont morphologiquement très 
proches, 3°, que l’on ne rencontre jamais qu’une seule de ces 
espèces à la fois dans le tube digestif d'un même individu 
hôte : ces espèces peuvent donc être interprétées comme des 
formes vicariantes. 


KEY-WORDS : Vicariances - Syphaccinae - Oxyuridae - Nematoda 
-Parasites - Rodents - Paleobiogeography - Evolution. 


SUMMARY 


Study of a pattern allowing to explain how some vicariances may 
appear in Oxyurids parasites in Rodents 


Generally in Oxyurids parasitic in Mammals, only one parasite 
species can be found in each host species of host genus. The study of 
three exceptions to this rule shows that the same biogeographical 
pattern can be used to explain the independant appearance of vica- 
riances in these three groups of oxyurids parasitic in Rodents. 


Les parasites de Pétauristinés 


Ils appartiennent aux genres Sypharista Quentin, 1970 
(voir les figures I et 2), et au genre Syphabulea (GUBANOV, 
1964 s.g.), (voir figure 3). Dans chacun de ces deux genres on 
observe, d’une part, un certain nombre d'espèces parasites 
qui suivent la règle générale : chaque espèce parasite étant 
spécifique d'un genre ou d'une espèce hôte, d'autre part, des 
exceptions à cette règle : 


— dans le genre Sypharista (Fig. 1), les parasites de Petau- 
rista elegans et de P. petaurista, qui forment des petits 
groupes d'espèces vicariantes, chacun bien caractérisé mor- 
phologiquement, 


— dansle genre Syphabulea (Fig. 3), les parasites de Hylo- 
petes nigripes (hn) et H. lepidus (hi), pour lesquels on peut 
faire les mêmes remarques. 


On observe également que, dans chacun des cas, les formes 
vicariantes qui sont présentes dans les îles (Bornéo ou Pala- 
wan) sont morphologiquement plus spécialisées que les 
formes équivalentes rencontrées sur le continent (presqu'île 
de Malacca). L'analyse morphologique de ces espèces, leur 
répartition géographique et ce que l’on connaît de l’histoire 
biogéographique de leurs hôtes respectifs nous ont permis 
(HUÜGOT, 1985 et 1986) d'avancer l'hypothèse suivante : 
l'apparition de ces séries d'espèces vicariantes pourrait être 
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genre Sypharista Quentin ,1970 


FIG.I. — Résultats de l'étude morphologique des Oxyures parasites de Pétauristinés appartenant au genre Sypharista Quentin, 1970. 


Le phénogramme représenté sur cette figure, ainsi que ceux des figures 3 et 4, ont été obtenus en comparant grâce à une méthode statistique, 
l'Analyse des Données, les caractères morphologiques d'une centaine d'espèces parasites de Rongeurs ou de Lagomorphes appartenant toutes à la 
sous-famille des Syphacinae. Chaque espèce parasite est représentée par un sigle de quatre lettres :les accolades réunissent [es groupes d'espèces 
que nous avons, à l'issue de cette étude (voir HUGOT, 1985 et 1986), distingués comme autant de sous-genres ; les lettres majuscules 
correspondent à la localisation géographique des couples «hôte-parasite» : B — Bornéo, W = West-Malaysia, J = Japon : enfin les symboles, 
cercles et triangles représentent, sur la carte de la figure suivante, les différentes espèces appartenant à chaque sous-genre, dans leur localisation 
géographique. 


On observe dans les sous-genres Sypharista et Quentinema Hugot, 1985 une répartition hôte-parasite conforme à la règle générale : chaque 
espèce parasite est étroitement spécifique d’une espèce ou parfois d'un genre hôte, Au contraire dans le sous-genre Petaurista Hugot, 1985, plusieurs 
espèces parasites peuvent être rencontrées chez la même espèce hôte, selon les individus et (ou) selon les localités où est faite la collecte : toutefois 
on ne rencontre jamais qu'une seule espèce parasite à la fois dans le tube digestif d'un même individu hôte ; on peut distinguer morphologique- 
ment, d’une part le groupe des parasites de Peraurista elegans, d'autre part le groupe des parasites de P. petaurista et, dans chacun des cas, les 
espèces rencontrées sur les iles (B) sont morphologiquement plus spécialisées que les espèces rencontrées sur le continent (W). Nous interprétons 
les espèces appartenant à chacun de ces groupes comme des formes vicariantes et nous proposons pour expliquer leur apparition l'hypothèse 
suivante : cette apparition pourrait être contemporaine des régressions et transgressions marines succesives accompagnant les glaciations 
quaternaires et qui ont entraîné autant d'isolements répétés au sein des populations hôtes. 

Cal. cani = Callosciurus caniceps ; Pet. geni. = Petinomys genibarbis ; Pte. pulv. = Pteromys pulverulentus. 


contemporaine des régressions et transgressions marines 
successives accompagnant les glaciations quaternaires et qui 
ont entraîné autant d'isolements répétés au sein des popula- 
tions hôtes. 


Les parasites d'Anomalurinés 


Ils appartiennent au genre Acanthoxyurus Sandground, 
1928 (Fig. 4). Les espèces actuellement connues ce genre, sont 
parasites soit d'Anomalurus beecrofti, soit d'A. derbianus. Les 
répartitions respectives de ces deux Anomalures et de leurs 
parasites spécifiques ont des caractéristiques différentes, en 
effet : 


— on ne distingue pas de sous-espèce chez À. beecrofti et, 
en divers endroits de son aire de répartition on a collecté dans 
son tube digestif la même et unique espèce parasite (Acan- 
thoxyurus beecrofiit = bec), 


— au contraire chez À. derbianus, on distingue plusieurs 
sous-espèces, chez lesquelles selon les collectes, mais parfois 


dans la même localité, on peut rencontrer jusqu’à trois 
espèces parasites différentes. 


On observe d'autre part chez les parasites d'A. derbianus, 
lorsque l’on se déplace de l'Ouest vers l'Est, un double gra- 
dient de variabilité et de spécialisation, c'est-à-dire : 1°, que le 
nombre des espèces diminue, à l'extrême Ouest plusieurs 
parasites peuvent parasiter le même hôte au mêmeendroit, à 
l'extrême Est le même parasite est rencontré chez deux sous- 
espèces hôtes, géographiquement bien séparées ; 2°, que les 
espèces les moins spécialisées, en particulier pour certaines 
différenciations de la cuticule céphalique qui sont caractéris- 
tiques du genre (voir HUGOT, 1986), sont rencontrées à 
l'Ouest, les espèces les plus spécialisées pour les mêmes carac- 
tères à l'Est. 


Pour l'expliquer la répartition particulière des parasites 
d.A. derbianus on peut invoquer les mêmes circonstances 
paléogéographiques que précédemment pour certains para- 
sites de Pétauristinés ; en effet : l'étude du paléo-climat 
africain permet d’attester des phases successives de régres- 
sion, puis d'expansion de la forêt dense humide de manière 
contemporaine aux glaciations et inter-glaciations du Qua- 
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FIG. 2. — Répartition géographique des Oxyures parasites de Pétau- 
ristinés appartenant aû genre Sypharista Quentin, 1970. 
Voir les explications dans le texte et dans la légende de la figure L. 


ternaire (HAMILTON, 1981). Au cours des régressions la 
forêt a été restreinte à un nombre variable de refuges, qui 
pour des animaux aussi étroitement adaptés à la vie arbori- 
cole que le sont les Anomalures, pouvaient être considérés 
comme autant d'îles forestières dans lesquelles ils se trou- 
vaient momentanément isolés ; au cours des périodes d’ex- 
pansion ces isolats, ou certains d’entre eux, pouvaient se 
trouver réunis : les hôtes qui n’avaient pas fait de spéciation 
pouvaient se mélanger et échanger leurs parasites devenus, 
pour certains d’entre eux, différents au niveau spécifique. On 
sait d’autre part que les ilôts forestiers les plus résistants 
pendant les phases de régression les plus accentuées se trou- 
vaient sur la côte Ouest : leur carte d’après HAMILTON 
(1981) correspond grossièrement à celle de la répartition 
actuelle de la sous-espèce À. derbianus fraseri, indiquée sur la 
figure 4. Toutes proportions gardées, la côte Ouest a donc pu 
jouer dans l’évolution paléogéographique du bloc forestier 
guinéo-congolais, le rôle que peut jouer le continent dans 
l’évolution d’un archipel côtier. 


Il reste à expliquer pourquoi À. beecrofti et A. derbianus, 
dont les aires de répartition actuelles sont très comparables 
(Fig. 4), ont abrité des processus évolutifs de leurs parasites 
respectifs aussi dissemblables. La raison en est peut-être 
l'écologie particulière d’A. derbianus qui, de tous les Anoma- 
luridés actuels, est le seul qui puisse utiliser un milieu fores- 
tier relativement ouvert, comme en témoigne son aire plus 
vaste qui atteint le Nord de l’Angola et la côte Est de la 
Tanzanie : si l’on admet qu'il a hérité cette aptitude particu- 
lière de ses ancêtres, on explique qu’il ait pu, seul, se mainte- 
nir dans des îlots de forêt dégradée où les autres Anomaluri- 
dés ne pouvaient survivre. 


Mocnre Syphebulea (Gubanov,1964 s.g.) : espèces parasites 


de Pétauristinés orientaux 


FIG. 3. — Répartition géographique et résultats de l'étude morpholo- 
gique des Oxyures parasites de Pétauristinés appattenant au genre 
Syphabulea (Gubanov, 1964 s.g.). 


Chaque espèce parasite est représentée par un sigle de quatre 
lettres ;les lettres majuscules correspondent à la localisation géogra- 
phique des couples «hôte-parasite» : B = Bornéo, W — West- 
Malaysia, P = Palawan (Philippines) ; les lettres minuscules corres- 
pondent au nom de l'hôte : hl = Hy/epetes lepidus, hn = Hylopetes 
nigripes ; enfin les symboles (carrés noirs), représentent sur la carte, 
les différentes espèces dans leurs localisations géographiques respec- 
tives. Le genre Syphabulea comprend d'autres espèces, qui sont 
parasites de Sciuridés holarctiques et dont la répartition suit la règle 
habituelle dans le groupe : c'est-à-dire que chaque epèce parasite est 
spécifique d'un genre ou d’une espèce hôte. Ces espèces n'ont pas été 
représentées sur la figure. Pour le reste voir les explications dans le 
texte et la légende de la figure 1. 


DISCUSSION 


. Pour expliquer l'apparition de formes vicariantes chez ces 
différents parasites un modèle biogéographique identique 
nous paraît pouvoir être utilisé. Ce modèle est caractérisé : 


— 1°, par l'existence d’isolements géographiques succes- 
sifs au sein des ensembles «hôtes + parasites», au cours 
desquels certains parasites, mais non leurs hôtes, peuvent se 
différencier au niveau spécifique, 
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genre Acanthoxyurus Sandground, 1928 
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FIG. 4. — Répartition géographique des Oxyures parasites d'Anomalurinés appartenant au genre Acanthoxyurus Sandground, 1928. 


La répartition des hôtes est indiquée sur les cartes par les zones ombrées, tandis que les espèces parasites sont figurées par un sigle de quatre 
lettres. Pour la répartition des Anomalurinés nous nous référons à RAHM (in GRZIMEK, 1974), modifié en fonction des espèces et sous-espèces 
reconnues valides par HONACKI er al. (1982). 


Surlatcarte de gauche est figurée la répartition des cinq sous-espèces d'Anomalurus derbianus que l'on considère comme valides, et celle de leurs 
parasites respectifs. Selon les collectes et parfois dans la même localité, quatre espèces parasites différentes sont connues pour la seule 
sous-espèce hôte : À. derbianus fraseri ; toutefois on ne rencontre jamais qu'une seule de ces espèces à la fois dans le tube digestif d'un même 
indvidu hôte. À l'opposé : sur la côte Est de la Tanzanie et dans le Nord de l'Angola, la même espèce parasite (et seulement celle-là), est 
rencontrée chez deuxsous-espèces d'Anomalures géographiquement bien séparées. Les espèces parasites les moins spécialisées morphologique- 
ment sont parmi celles rencontrées sur la côte Ouest ;au contraire l'espèce la plus spécialisée pour les mêmes caractères est celle rencontrée sur la 
côte Est. 


La répartition actuelle d'A. derbianus fraseri, que l'on rencontre sur toute la côte Ouest, figure assez bien la carte deslots forestiers les plus 
résistants pendant les phasses accentuées de régression de la forêt dense et humide qui ont été contemporaines des glaciations quaternaires 
(HAMILTON, 1981). Au cours de ces régressions la forêt a été restreinte à un nombre variable de refuges qui, pour des animaux aussi 
étroitement adaptés à la vie arboricole que le sont les Anomalures, pouvaient constituer autant d'îles forestières : au cours des périodes 
d'expansion de la forêt, correspondantes aux inter-glaciations, ces isolats, ou certains d’entreeux, se sont trouvés réunis : les hôtes qui n'avaient 
pas fait de spéciations pouvaient se mélanger et échanger leurs parasites devenus pour certains d'entre eux, différents au niveau spécifique. 


Toutes proportions gardées, la côte Ouest a pu jouer, dans l'évolution paléogéographique du bloc forestier guinéo-congolais, le rôle que peut 
jouer le continent dans l'évolution d'un archipel côtier et l'on retrouve done, pour expliquer l'apparition d'espèces vicariantes chez certains 
Oxyures d'Anomalures, un modèle biogéographique analogue à celui qui a été utilisé plus haut pour expliquer des apparitions semblables chez 
certains Oxyures de Pétauristinés (voir le texte et la légende de la figure 1). 
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2°, par l'existence lorsque l'on s'éloigne de ce qui peut être 
considéré comme le centre de dispersion de Pun de ces 
ensembles, a) d’une diminution progressive de la richesse de 
la faune parasitaire (le nombre des espèces parasites suscep- 
tibles d'être collectées, au même endroit, chez différents indi- 
vidus appartenant à la même espèce hôtes va en régressant), 
b) d'une spécialisation morphologique de plus en plus pous- 
sée des parasites. 


Le point 1 suppose que la «vitesse d'évolution» des para- 
sites, ou en tout cas leur aptitude à se différencier au niveau 
spécifique soit, dans ces circonstances, supérieure à celle de 
leurs hôtes, ce qui est exactement le contraire de ce que l’on 
observe habituellement chez les Oxyuridae parasites de Ron- 
geurs, mais que l’on peut essayer d'expliquer en faisant les 
remarques suivantes : 


— chez ces parasites les mâles, qui sont haploïdes, sont 
issus d’un ovocyte non fécondé (ADAMSON, 1984), l'essen- 
tiel de l'information génétique est donc transportée par un 
seul sexe et les possibilités de recombinaisons au moment de 
la fécondation probablement très limitées, 


— la ponte des femelles est le plus souvent constituée 
d'oeufs agglomérés, qui sont ingérés par le même individu 
hôte et éclosent dans son tube digestif ; la plupart des accou- 
plements se font donc entre des mâles et des femelles issus de 
la même ponte, c’est-à-dire «frères et soeurs», puisque les 
femelles ne s’accouplent qu'une seule fois au cours de leur vie 
et que tous les spermatozoïdes qu’elles accumulent dans leurs 
voies génitales proviennent du même mâle. 


— chez les Rongeurs la caecotrophie (réingurgitation 
physiologique du contenu caecal), qui représente le mode 
d’infestation privilégié de l'oxyurose, a pour effet de rendre 
presque inexistant le passage des stades parasitaires infes- 
tants dans le milieu extérieur, et donc peu fréquentes les 
occasions, pour une population de parasites donnée, de 
coloniser un nouvel individu hôte. 


Il résulte de ces remarques, d’une part, que les différentes 
populations qui appartiennent à une même espèce d'Oxyures 
entretiennent chacune un fort taux de consanguinité, d'autre 
part, que les échanges génétiques entre ces populations sont 
probablement peu fréquents. Mais si, comme nous l'avons 
supposé, des isolements géographiques successifs survien- 
nent avec une fréquence telle que les hôtes qui n’ont pas fait 
de spéciation, peuvent se mélanger et échanger leurs parasites 
durant les périodes de rassemblement. il peut en résulter, 
pour les parasites, un brassage génétique suffisamment 
important pour préparer l'apparition ultérieure des diffé- 
rences au niveau spécifique, lors de nouvelles phases d’isole- 
ment. 


Le point 2a peut être mis en parallèle avec les nombreuses 
observations qui montrent que «/a richesse faunistique d'une 
île est, la plus grande pour les îles rapprochées du continent, de 
plus en plus faible à mesure que l'on s'éloigne d'une grande 
terre» (BERNARDI, 1971). 


Le point 2b peut être expliqué comme une conséquence de 
l'isolement plus marqué des populations les plus périphéri- 
ques. 


Liste des espèces parasites citées sur les figures 


Genre Sypharista Quentin, 1970 : 


chai = Sypharista chaii Quentin et nn 1975: 
shar = S. sharifi Quentin et Khirshnasamy, 1 
Kinabaluensis Quentin et Khrishnabasamy, 1973: Hide S 


tridentata Quentin et Khrishnasamy, 1975 ; dent = S. denticu- 
lata Quentin et Khrishnasamy, 1973 ; rama = S. ramachan- 
drani Quentin et Khrishnasamy, 1975 ; infl. = S. inflata 
Quentin et Khrishnasamy, 1975 ; call = $. callosciuri (Quen- 
tin, 1977) ; long = S. longicaudata Quentin et Khrishnasamy, 
1975 ; muul = S. muul (Quentin et Khrishnasamy, 1975) : 
Kame = S. kamegaii Quentin, 1970. 


Genre Syphabulea (Gubanov, 1965 s.g.) : 


schm = Syphabulea schmidti (Quentin et Khrishnasamy. 
1975) ; coli=s$. coli(Quentinet Khrishnasamy, 1975) ;sar: 
S. sarawakensis (Quentin et Khrishnasamy, 1975) ; mago=S. 
magnispiculoïdes (Quentin et Khrishnasamy, 1973) : mag: 
S. magnispicula (Schmidt et Kuntz, 1968) ; crit = S. critesi 
(Quentin et Khrishnasamy, 1975). 


Genre Acanthoxyurus Sandground, 1928 : 


obub = Acanthoxyurus obubra (Baylis, 1936) : vinc = 4. 
vincenti Quentin, 1974 ; anom = À. anomaluri Sandground, 
1928 ; anac = A. anacanihos Hugot, 1985 ; beec = A. beecrofii 
Hugot, 1985. 
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RÉSUMÉ 


Les faits de géosynvicariance, c'est-à-dire de remplacement géogra- 
phiqué des syntaxons analogues dans des territoires voisins, sont étu- 
diés sur les littoraux méditerranéens et atlantiques en milieu de dunes, 
de prés-salés et de falaises. Des faits analogues existent pour les 
paysages végétaux. Diverses cartes de distribution et tableaux phytoso- 
ciologiques viennent étayer l'exposé. 


INTRODUCTION 


Par l'organisation spatiale étroitement zonée de ses écosys- 
tèmes, la zone littorale se prête particulièrement bien à la 
mise en évidence des faits de géosynvicariance. 


On entend par géosynvicariance le remplacement géogra- 
phique des syntaxons (1e. des groupements végétaux) analo- 
gues dans des territoires voisins. Les syntaxons analogues le 
sont floristiquement et écologiquement c’est-à-dire qu’ils se 
différencient simplement par un lot d'espèces dites différen- 
tielles géographiques et qu'ils occupent des biotopes de 
même nature. Ils forment des groupes géosynvicariants de 
syntaxons, tels les groupes d'associations. Ainsi les Ammo- 
philaies des dunes mobiles européennes constituent-elles du 
nord atlantique à l'est méditerranéen un groupe d’associa- 
tions géosynvicariantes étudiées plus loin et nommées collec- 
tivement «Ammophileta». 


Toutes proportions gardées les faits de géosynvicariance 
des groupements végétaux sont donc comparables à ceux de 
la vicariance géographique des espèces végétales. La géovica- 
riance spécifique est bien connue sur le littoral. Rappelons en 
simplement quelques exemples couplés : 


— dans l'arrière dune : Galium arenarium sur la façade 
atlantique et Galium maritimum sur les côtes de la Manche et 
de la Mer du Nord ; Dianthus gallicus du Massif armoricain 
au N.W. ibérique et Dianthus catalaunicus en Languedoc- 
Roussillon-Catalogne. 


— ou encore dans les pelouses aérohalines des falaises : 


KEY-WORDS : Geosynvicariancy - Vegetation - Sand-dunes - Salt- 
marshes - Heath Atlantical and mediterranean shore- Vegetational 
landscape. 


SUMMARY 


The coastal vegetation, facts of atlantico-mediterranean 
geosynvicariancy 


The facts of geosynvicariancy, that is to say of geographical repla- 
cemenit of similar plant-communities in neighbouring aeas, are studied 
on the Atlantic and Mediterranean shores, in sand-dunes areas, salt- 
marshes and cliffs. Similar facts do exist in vegetational landscapes. 
Several maps of location and ph iyrosociological tables support the 
lecture. 


Daucus gummifer des côtes armoricaines et Daucus hispanicus 
de la Méditerranée. Les Armeria maritima des falaises atlan- 
tiques et les Armeria ruscinonensis ou soleiroli, respective- 
ment de Catalogne et de Corse... 


En évoquant ces deux dernières plantes à aire restreinte il 
est facile de passer dé la notion de vicariance géographique à 
celle d'endémisme littoral. Les exemples n’en manquent pas 
non plus sur les seules côtes françaises : Hieracium eriopho= 
rum et Alyssum arenarium cantonnées dans les dunes de 
l'extrême sud-ouest de la France, Senecio candidus confiné 
aux falaises de Haute-Normandie et Daucus gadeceai à celles 
du Sud armoricain, Angelica heterocarpa présente dans les 
seules roselières saumâtres des estuaires de la Loire, de là 
Charente et de la Gironde, etc. 


Mais le propos de cet exposé est par analogie de s'intéresser 
surtout à la géosynvicariance et au synendémisme des grou- 
pements végétaux du littoral pour déboucher sur la dimen- 
Sion paysagère du phénomène. 


I — VICARIANCE GÉOGRAPHIQUE ET 
ENDÉMISME LITTORAL 
PHYTOCOËNOTIQUES 


Les récentes évolutions des méthodes d’études phytocoe- 
notiques et les progrès rapides de la phytosociologie permet- 
tent de cerner aujourd’hui de façon assez précise les faits de 
géosynvicariance et de synendémisme. 
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Le pas décisif a été franchi avec le développement par R. 
TUXEN de la conception territoriale de l'association, unité 
fondamentale du système phytosociologique. Concept abs- 
trait, rénové et affiné (J.M. GEHU et S. RIVAS-MARTI- 
NEZ, 1981), l'association se dégage d’un ensemble d’indivi- 
dus d’association (ou relevés) possédant en commun, sur une 
surface de même ordre de grandeur mais variable selon les 
types de végétation, à peu près les mêmes caractères floristi- 
ques (combinaison d’espèces), statistiques (répétitivité de la 
combinaison), structuraux (physionomie et stratification), 
écologiques (milieu stationnel aussi homogène que possible à 
l'échelle considéréè), chorologiques (aire déterminée, territo= 
rialité) et historiques (origine, chronologie). 


C'est parce que le littoral européen a été attentivement 
étudié sur ces bases depuis plusieurs années que l’on peut 
aujourd’hui illustrer d'exemples précis les notions de géosyn- 
vicariance et de synendémisme. Parmi beaucoup d’autres 
possibles, ils seront choisis dans les systèmes de dunes, d’es- 
tuaires et de falaises. 


I.1. Géosynvicariance en milieu dunaire 


Trois exemples en sont fournis sur dunes embryonnaires, 
dunes meubles et arrière-dunes fixées. 


L.1.1. Dunes embryonnaîres à Agropyrum junceum 


La carte n°1 montre que de la Baltique et la Mer du Nord à 
la Méditerranée orientale, il existe sur les côtes d'Europe trois 
associations territoriales géosynvicariantes : 


— L'Elymo-Agropyretum juncei (nord-atlantique), 
— L'Euphorbio-Agropyretum juncei (atlantique), 
— Le Sporobolo-Agropyretum juncei (méditerranéen). 


Carte n° 1 


Aïre générale des Agropyreta juncei : # Elymo arenarii-Agropyretum 


X Euphorbio-Agropyretun 


© Sporobolo-Agropyretum 


Le tableau n°1 précise les caractères floristiques de ces trois 
associations géovicariantes. 


TABLEAU 1 
Agropyreta juncei 

N° des associations : 1 2 ] 
Nbre de relevés : 121 | 433 50] 
Agropyron junceum x201 0 
Elymus arenarius IV 

Honckenya peploides HT Il 
Eryngium maritimum a IV IV 
Euphorbia paralias IV III 
Calystegia soldanella IV I 
Sporobolus pungens IV 
Echinophora spinosa IV 
Medicago marina III 
Matthiola sinuata Il 
Anthemis maritima II 
Amnophila arenaria III III I 
Otanthus maritimus 2 I 
Pancratium maritimum r I 
Galilea mucronata % 
Cakile maritima Il Il III 
Salsola kali Li I Il 
Crithmum maritimum I I 
Polygonum maritimum MIT 
Euphorbia peplis I 


1 = Elymo-Agropyretum 
2 = Euphorbio-Agropyretum 
3= Sporobolo-Agropyretum 


2. Dunes meubles à Ammophila arenaria 


La carte n°2 indique la présence sur le littoral européen de 
six associations géosynvicariantes à Ammophila, de la Mer du 
Nord à la Mer Noire. 


— L'Elymo arenarii-Ammophiletum arenariae (nord atlan- 
tique), 


— L'Euphorbio paraliadis-Ammophiletum arenariae (atlan- 
tique), 


— L'Otantho maritimi-Ammophiletum arundinaceae (ibé- 
ro-atlantique), 


— L'Echinophoro Spinosae-Ammophiletum arundinaceae 
(nord et ouest méditerranéen), 


— Le Medicagini marinae-Ammophiletum (sud et est médi- 
terranéen), 


— L'Ammophilo-Elymetum gigantei (Pontique). 


Le tableau n°2 exprime les caractères floristiques de cha 
cune des six associations Vicariantes. 
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Carte n° 2 


Aire générale des Ammophileta arenariae 


# Elymo arenarii-Amophiletun arenariae 
XX Euphorbio-Amophiletun arenariae 
À othanto-Amophiletum arundinaceae 
_ Echinophoro-Ammophiletum arundinacese 
2 Wedicagini-Amophi letun arundinaceae 


A Amophilo-Elymetun gigantei 


1.1.3. Arrière-dunes fixées 


On assiste au niveau des gazonnements d’arrière-dunes à 
une véritable accélération du phénomène de remplacement 
géographique des associations les unes par les autres, du 
Nord au Sud. Il faut y voir les effets du climat local auto- 
chtone qui s'exprime mieux dans l'arrière-dune qu’au niveau 
des premiers échelons de la série dunaire soumise davantage 
à l'influence nivelante des climats autochtones. 


Sur le seul littoral atlantique français on peut ainsi consta: 
ter que s’il n'y a qu’une seule association halonitrophile de 
haut de plage de Dunkerque à Biarritz et deux associations 
psammophiles de dune embryonnaire, (E/ymo-Agropyretum 
et Euphorbio-Agropyretum) comme de dune meuble (Elymo- 
Ammophiletum et Euphorbio-Ammophiletum), il y a par contre 
au moins sept associations vicariantes d’arrière-dunes, té- 
moignant de cette accélération de la géosynvicariance (GE- 
HU J.M. et J. 1985). 


La carte n°3 en précise la répartition géographique et 
montre bien aussi le caractère synendémique de la plupart de 
ces groupements à aire restreinte (GEHU, 1978). 


1.2. Géosynvicariance sur cordons littoraux graveleux 


Milieux écologiques particulièrement contraignants, les 
cordons littoraux de galets et graviers, soumis aux influences 
halonitrophiles des laisses de haute mer, présentent, des Iles 
britanniques et la Bretagne à l’Estonie, dans la zone de 
végétations vivaces à Crambe maritima, une très nette 
géosynvicariance démontrée par la carte n°4 et le tableau n°3 
(GEHU J.M. et J., 1979). 


TABLEAU 2 


Ammophileta arenariae 


N° des associations : 
Nbre de relevés : 
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Ammophila arenaria 


Elymus arenarius 

Lathyrus maritimus 
Sonchus arvensis 
Ammocalamagrostis baltica 
Festuca arenaria 


Eryngium maritimum 
Euphorbia paralias 
Calystegia soldanella 
Festuca juncifolia 
Galium arenarium 


Otanthus maritimus 
Pancratium maritimum 


Echinophora spinosa 
Anthemis maritima 
Sporobolus pungens 
Cutandia maritima 


Elymus giganteus 
Silene thymifolia 
Lagedium tataricum 
Stachys maritima 
Cynanchum acutum 
Centaurea arenaria 
Crambe pontica 


Agropyron junceum 
Medicago marina 
Matthiola sinuata 
Crucianella maritima 


Cakile maritima 
Salsola kali 
Honckenya peploides 
Carex arenaria 
Hypochoeris radicata 
Polygonum maritimum 


1 = Elymo-Ammophiletum 

2 = Euphorbio-Ammophiletum 

3 = Orantho-Ammophiletum 

4 = Echinophoro-Ammophiletum 

5 — Medicagini-Ammophiletum 

6 = Ammophilo-Elymetum gigantei 


+++ 


IV|IV|IV 


IV I 


+ IV 
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H| Il 
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IV| V 
IV|I 
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carte ns TABLEAU 3 


rs 


Tableau synthétique des Crambeta du Nord de l'Europe 


— 


Rumici| Elymol  Crithmo- 
[Lathyretum|Crambetum|Crambetum 


Nbre de relevés : 46 46 46 


Nbre moyen d'espèces : 3,4] 10,6| 10,5 


Difrérentielles géographi- 


Jaues : 
Lathyrus japonicus ssp. 
maritimus IV] 
Elymus arenarius pul 
Crithmum maritimum IV 
Glaucium flavum Il 
Beta maritima 1 Il 
Agropyrum pungens Il Il 


ract. d'associations et 
l'Unités supérieures : 


Crambe maritima il vl v 
Rumex crispus (ét var. 
trigranulatus) | ml Il 
Honckenya peploides 1 IV I 
JEompagnes : 
Aire de tétribution des Silene maritima nl rl II 
Cakile maritima IV) I 
Agropyrum junceum 11 II 
Atriplex hastata IV Il 
Mairicaria maritima Il II 
Sonchus arvensis Il Il 
: Senecio vulgaris 1 
Sens Ammophila arenaria Il 
Salsola kali il 
Potentilla anserina Il 
Suaeda maritima il 
Agropyron repens ll 
Atriplex littoralis ll 
Angelica littoralis I 
Festuca arenaria I 
Atriplex glabriuscula Il 
Sonchus oleraceus Il 
Atriplex arenaria Il 
Euphorbia paralias Il 
Solanun dulcamara Il 
Calystegia soldanella 1 Il 


1.3. Géosynvicariance sur vases salées 


A titre d'exemple trois catégories de groupements sur vases 
salées sont analysés de ce point de vue. 


1.3.1. Prés salés à Puccinellia maritima 


Ces formations graminéennes, pâturées ou non, peuvent 
s’observer dans les «herbus» des schorres, de l'Islande et de 
l’ouest de la Baltique jusqu’au nord du Portugal. La carte n°5 
et le tableau n°4 mettent en évidence les variations floristi- 
ques de leurs associations territoriales géosynvicariantes 
M funici-Lathyretum maritimi parallèlement aux aires géographiques occupées (GEHU 
# Elymo-Cranbetun maritime J.M. et J., 1985). 


Carte de distribution des Crambeta nord-européens. 


%  Crithmo-Crambetum maritimae 
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Carte n° 5 


%  Stellario-Puccinellietum 


©  Haliniono-Puccinellietun 


© Astero-Puccinellietum 


TABLEAU 4 


Puccinellieta maritimae 


N° des associations : 1 2 3 
Nbre de relevés : 14 87 | 201 
Puccinellia maritima V V 7 
Stellaria humifusa Il 

Halimione pedunculata Il 
Halimione portulacoides IT 
Limonium vulgare Il 
Spartina anglica Il 
Arthrocnemum perenne il 
Plantago maritima Il II I 
Triglochin maritimum Il Il Il 
Armeria maritima ll ap “1 
Cochlearia officinalis 2# 

Aster tripolium III x 
Spergularia media | 
Spergularia salina nm | + 
Glaux maritima J FE] 
Limonium humile + 
Cochlearia anglica + 
Agrostis stolonifera um | +| + 
Atriplex hastata + |+l un 
Festuca rubra I Æ 
Suaeda maritima Il II 
Salicornia gpe europaea Il Il 
Salicornia gpe dolychostachya Il Il 


1= Stellario humifusae-Puccinellietum maritimae 
2= Astero-Puccinellietum maritimae 
3 = Halimiono portulacoidis-Puccinellietum maritimae 


1.3.2. Groupements d'Arthrocnemum perenne 


En limite des schorres et des slikkes méditerranéens et 
atlantiques, il est courant d'observer une association qui aété 
nommée jadis Salicornietum radicantis. La carte n 6 et le 
tableau n°5 montrent bien que cette association classique 
comprend en fait deux associations géosynvicariantes diffé- 
rentes, l’une à distribution atlantique différenciée par exem- 
ple par Puccinellia maritima, l'autre à répartition méditerra- 
néenne et particularisée notamment par Puccinellia festucae- 
formis (GEHU J.M. et J. 1979). 


Carte 


e Püccinellio maritimae-Arthrocnemetum perennis typicum, 


© Puccinellio festucaeformis-Arthrocnemetun perennis typicum 


TABLEAU 5 


Arthrocnéméta perennis 


li 2 
Nombre de relevés 89 27, 
Arthrocnemum peremne v | v 
Puccinellia maritima TI 
Bostrychia scorpioides Il 
Puccinellia festucaeformis III 
Aeluropus littorale I 
Halimione portulacoidis Il Il 
Arthrocnemum fruticosum + [in 
Aster tripolium ll 
Spartina townsendi Il 
Spartina stricta + 
Limonium vulgare + | + 


1 = Puccinellio maritimae - Arthrocnemetum perennis 
1 = Puccinellio festucaeformis - Arhtrocnemetum perennis 


184 J.M. GEHU 


1.3.3. — Associations pionnières de Salicornes annuelles 


Les associations pionnières de Salicornes annuelles connais- 
sent elles aussi des faits similaires de géosynvicariance médi- 
terranéo-atlantique. Ainsi au niveau des Salicornes tétra- 
ploïdes des vases molles, les slikkes atlantiques sont coloni- 
sées par le Salicornietum dolichostachyae alors que les 
bordures des lagunes vives méditerranéennes possèdent un 
Salicornietum emerici. 


De même au niveau bionomique plus élevé des Salicornes 
diploides, les clairières des schorres et des sansouires portent 
sur vases affermies, voires asséchées l'été, dans l'ouest euro- 
péen (sud des Lles britanniques, Massif armoricain) un Sali- 
cornietum ramosissimae (1) et sur le pourtour méditerranéen 
un Salicornietum patulae (2). 


En réalité la géosynvicariance littorale peut apparaître de 
façon plus fine encore. C’est ainsi par exemple que le Salicor- 
nietum emerici méditerranéen possède une variation d’irra= 
diation thermo-atlantique jusqu’en Morbihan où le groupe- 
ment différencié par quelques plantes altantiques s’insère 
dans des cuvettes longuement inondées du haut schorre ou 
encore sur les bords des bassins des Salines (GEHU J.M. et 
J., 1979). 


I.4. — Synendémisme sur falaises 


Tout comme les milieux littoraux précédents, celui des 
falaises maritimes se prête bien à la mise en évidence de 
nombreux cas de géosynyicariance. Pour ne pas en multiplier 
les exemples seul un cas très net de synendémisme sera déve- 
loppé (GEHU J.M. et J., 1983). 


Les landes littorales primaires à Erica vagans et Ulex euro- 
paeus Ssp. maritimus, parce que liées à des substrats moins 
pauvres, sont beaucoup plus rares sur falaises que les autres. 
catégories similaires de landes maritimes. Elles se dévelop- 
pent dans l’aire cantabro-atlantique européenne, c'est-à-dire 
englobant le sud de l'Irlande, le sud-ouest anglais, la façade 
atlantique française et le nord-ouest ibérique. On connaît 
pourtant au moins trois associations géosynvicariantes dans 
ce complexe de lande littorale à Erica vagans, l’une en Pays 
Basque français, l’autre dans les îles morbihannaises (Belle 
Ile, Groix) et la troisième à la pointe de Cornouaille britanni- 
que (Lizzard). Fortement différenciées sur le plan floristique 
(tableau 6), mais n’occupant plus qu’une aire extrêmement 
réduite (de l’ordre du km!), elles possèdent un caractère 
accentué de synendémisme et par conséquent de grande ori- 
ginalité coenotique (carte n°7). 


(1) Le nom de Salicornia ramsissima est employé ici dans le sens strict des auteurs anglais 
de la Flora europaea et exclut donc les taxons duty pe «europaea (Sensu stricto) ou obscura= 
parfois référés par les auteurs médio-européens à ce binôme. 


(2) Le nom de Salicornia patula est pris ici dans le sens exclusif de DUVAL JOUVAL et 
'inclut donc aucun des taxons nord-ouest européens parfois placés à tort sous ce binôme. 


TABLEAU 6 


Ulici martimi-ericera vagantis 


1 2 3 
Nombre de relevés 15 | 49 | 24 
Car. Erica vagans v |-v| v 
Ulex europaeus ssp. maritimus V v V 
Di  Smilax aspera il 
Leucanthemum crassifolium ill 
Potentilla montana Il 
Vincetoxicum officinale Il 
Daucus gummifer Il 
Tamus communis Il 
Lithodora diffusa + 
D2 Erica ciliaris HI 
Daucus gadeceai Il 
Plantago recurvata Il 
Simaethis planifolia Il 
Scorzonera humilis Il 
Asparagus prostratus I 
D3  Schoenus nigricans + y. 
Carex flacca IV 
Betonica officinalis ut 
Brachypodium sylvaticum pit 
Sanguisorba officinalis lil 
Pedicularis syvatica Il 
Filipendula vulgaris I 
Scilla vera Il 
Genista anglica Il 
Viola lactea Il 
Orchis elodes Il 
Carex panicea il 
Agrostis seracea Il 
Erica tetralix Il 
Genista pilosa I 
AI. (Ulicion maritimi) 
Ulex galli fo. humilis M re | Mr 
Dactylis glomerata var. marina Il Il Il 
Festuca rubra ssp. pruinosa in | I 
Lotus corniculatus var. 
crassifolius Il Il Il 
Juncus maritimus 2108 1 
US. Potentilla erecta I I LA 
Erica cinerea + A 4 
Calluna vulgaris + Il I 
Sieglingia decumbens it | + 
Comp. Rubia peregrina val ar |.+ 
Centaure nemoralis il I 1 
Cirsium filipendulum ul | 1 
Brachypodium pinnatum v | 
Rubus sp. Il il 
Pieridium aquilinum I I 
Molinia coerulea Il IV 
Viola riviniana u | 1 
Teucrium scorodonia 34 I 
Autres espèces 3 8 9 


TABLEAU 7 
Geosigmeta dunaires atlantiques 


1 2a 2b 3a 3b 
Are) : osenmesereenseee - 
côtes Manche Orientale Massif armoricain Centre et Sud-Ouest 
Régions FLANDRE-PICARDIE COTENTIN FINISTERE | MORBIHAN CHARENTES GIRONDE LANDES ADOUR 


GOTES-DU-NORD 


Numéros des r2levés : 1 2 3 4 5 6 7] 8 91011 1213 14 15 16 !7 18 19 20 21]22 23 24 25 26 27 28 29 30|31 32 33 34 25 36 37 
Nombre d'associations : F0 m9 F0 11 D QITUR 7 NOS QE 7 2 2 7 6,2 6 NT NT Lo 807, ENGAGE 
Beto-Atriplicetum laciniatae HR  BBE BB ONRRAR 0 R| AN RU fn 1x 
Exphorbio-Agropyretun juncei HONOR A Ne Je ee 2 A AA A A A A AÏ/2 4 A + 20 2 A RAA AN A2 
2phonbo Armephiletun annee | 2 05 08008 05/2 (05 SE )e EE A EE V2 Ne NRA N PNR 
Euphorbio-Festucetum arenartae He dope i 

Festuco-Galietum maritimi ER QE 42 

Elymo-Agropyretun juncei Hs See & 

Eluno-Ammophiletum arenariae eds à 4m 8 

Tortulo-Phleetum arenarii 07 02 02 OI 02 05 02 

Sambuco=-Hippo phaetum O4 04 02 05 03 02 .+ 

Ligustro-Hippophetum O1 :+ 02 O1 .r .+ Oël.r 

Claytonto=Anthriscetum Fe 0 A+ fe il.+ 

Ligustro-Betuletum 02 01 .r Ji 03 

Ulici-Gerantetum sanguinei nn et F 

Rubio-Ulicetum MAO net + IDR 


Hornungio-Tortületun 

“Mielles" à Xoeileria albescens 

et Lénum angustifolium 
Pestuen-Galietun arenarti 
Thymo-nelichrysetun 
Roso-Ephedretum 

Ouriet à Cistus salviaefolius 
Corynephoretum à Tuberaria guttata 
Gpt à Ammophila et Artenisia Lloyd. 
Pino-Quercetum tlicis 

Hieracio eriophori-Galietun arenar 
Pino-Quercetun suberis 


Antemisio-Ephodretun 
Daphno-Ligustretun 


Siteno-Helichrysetm 
Scopario-Sarothametun 


Alyeso-Helichrysëtum 
Sarothammo-Suberetum 


02 02 02 02 O21.+ O1 
05 04 05 03/1] — 


f62 02 1 A1 A1 1 hi /203 
4 04 02 /1 /2 JV /1 Ji 1 


ke 03 03 


+ He 
[Es deteste les lee 
des ee LEE er 
A HN /2 1 /2/20202/1 
Où .+ /2 03 03 03 03 02 /1 


03 03 03 03 03 02 /1 
03 02 02 02 02 03 /i 


où 04 
ns 


Zone de la forêt caducifoliée 


Zone des forêts littorales sempervirentes 


Forêts sur dunes 


Ligustro-Betuletun 


Rusco-Quercetum 


Pino-Quercetum ilicis Pino-Quercetun 


suberis 


sum race à Silene Shoret de l'Euphorbio-Ammophiletun et race à Salsola soda du Beto-Atripiicetun ; Le ler symbole comespond à La forme du paysage 


dans L'espace, D : 
5= 75 à 100%, 4 = 


spatint, | 
50 à 754,3 


Linéaine, . 


: poncturt. Le chiffre quantifie L'espace occupé par chaque groupement dans Le paysage étudié : 
33 à 50%, 2 = 20 à 53%, 1 = i0 à 20%, + = 5 à 10%, x » 1 à 5%. 
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carte n° 8 
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Paysages dunaires 


II — VICARIANCE GÉOGRAPHIQUE ET 
ENDÉMISME LITTORAL PAYSAGERS 


L'analyse scientifique de la vicariance et de l’endémisme 
des paysages végétaux a été rendue possible par l'apparition, 
au cours de la dernière décennie, d’une phytosociologie pay- 
sagère qui a su se doter de méthdoes adéquates. 


La phytosociologie paysagère intervient À deux niveaux 
essentiels. Le niveau sérial (i.e. dynamique) permet de définir 
et de quantifier dans l’espace une série phytosociologique et 
l’ensemble de ses communautés constitutives (sigmetum) 
issues d’un même groupement mûr (climax) ou y aboutissant. 


Le niveau caténal, plus spécifiquement paysager, analyse 
Spatialement les relations géographiques et topographiques 
qui existent entre les groupements végétaux de séries diffé- 
rentes mais contiguës. Son unité de base, géosigmetum ou 
géosérie, se construit aveclessigmetum (ou séries) contiguës 
(ou par leurs groupements constitutifs) circonscrits dans une 
même entité phytotopographique plus ou moins homogène 
du paysage telle que vallée, plaine, crète, dune, tourbière. au 
sein d’une même entité biogéographique (même district ou 
secteur chorologique, même étage ou sous-étage bioclimati- 
que). La combinaison caténale des associations et groupe- 
ments végétaux divers pris en considération et quantifiés 
spatialement pour la définition d’une géosérie se place donc 
au sein d'une double homogénéité géomorphologique et bio- 
géographique du territoire considéré. 


A titre d'exemple, le tableau 7 donne la combinaison des 
groupements formant les géo (ou sous-géo-) séries des dunes 
sèches (xérosère) du littoral atlantique français. La carte n°8 
schématise la répartition le long du littoral français de ces 
principales unités paysagères de dunes sèches. 


Carte n° 7 


© 1. St-Jean-de-luz, Biarritz 


Ulici-Ericeta vagantis À |2. Belle-lle et Groix 


e 3. Lizard 


CONCLUSION 


En guise de conclusion pratique, il convient de souligner 
l'intérêt pour la Conservation de la Nature des recherches sur 
les faits de géosynvicariance et de synendémisme. Elles per- 
mettent en effet de situer dans un espace géographique précis 
les combinaisons coenotiques des populations végétales. 
L'originalité et la préciosité d’une combinaison d'espèces 
sont fonction du caractère plus ou moins accusé de son 
synendémisme. L'analyse de la géosynvicariance des syn- 
taxons en favorise par ailleurs une définition rigoureuse, 
nécessaire à une bonne’expertise de la valeur phytocoenoti- 
que d’un site. 


En matière de préservation de patrimoine biogénétique la 
connaissance des combinaisons caténales des groupements 
végétaux et des localisations géographiques de celles-ci appa- 
raît comme l’un des meilleurs guides pour étayer les choix 
conservatoires. Par exemple, et de façon plus concrète, il n°y 
a aucun espoir de sauver l'essentiel de la diversité coenotique 
et biologique de la xérosère des dunes françaises si un ou 
plusieurs espaces protégés ne sont institués dans chacun des 
secteurs côtiers correspondant respectivement aux geosigme- 
tum figurés sur la carte n°8. 
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ENDÉMOVICARIANCE EN AMÉRIQUE TROPICALE : 
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tale - Évolution - Biogéographie - Amérique tropicale. 


RÉSUMÉ 


Trois aspects de l'endémovicariance sont considérés : 1. Endémovi- 
cariance et Taxonomie : le cas des Lobelia des Petites Antilles. Le 
travail de terrain et les recherches taxonomiques effectuées à partir des 
collections originales (1ypes) permet la définition de 13 populations 
endémovicariantes qui se sont différenciées géographiquement (mode 
insulaire) et écologiquement (selon l'altitude). Ainsi, ila été possible de 
résoudre un problème systématique complexe. 2. Mise en évidence 
d'une spéciation sympatrique sur les volcans antillais. Après les érup= 
tions volcaniques de la Soufrière (Guadeloupe) en 1976-77, des obser- 
vations périodiques ont été effectuées sur le terrain. Diverses espèces 
critiques ont été observées : Symbolanthus frigidus, Sauvagesia 
erecta, Rapanea coriacea er R. rotundifolia, Clidemia umbrosa et C. 
latifolia: Les phénomènes d'endémovicariance abondants dans cette 
région montre que la spéciation sympatrique est très active. 3. Spécia= 
tion et vicariance d'une section de Cuphea (Lythracées) dans l'Arc de 
Roraima. Les 17 espèces de la section Amazoniana vivant dans la 
région guyano-amazonienne sont l'objet de recherches aussi bien taxo= 
nomiques que biogéographiques : elles offrent un cas remarquable 
d'endémisme. Très affines, mais taxonomiquement bien distinctes, ces 
espèces issues d'un ancêtre commun, ne partagent pas leur territoire : 
chacune est considérée comme une espèce vicariante dans la section. Il 
existe différents exemples de paires d'espèces vicariantes isolées selon 
l'aititude, dans la même montagne ou massif, en Colombie et au 
Vénézuela. Des aires disjointes comprenant quelques populations iso- 
lées et séparées par de longues distances, suggèrent qu'elles peuvent 
être des reliques d'une aire plus vaste, lors d'un paléoclimat plus 
favorable. 


Monsieur BERNARDI a défini dans ce volume les termes 
liés à la vicariance, et nous tenons à préciser que notre 
acception de ces termes s’entend non pas selon notre disci- 
pline, la botanique, mais bel et bien selon le sens défini par les 
premiers auteurs (DRUDE 980, Van WETTSTEIN, 1898 et 
1908, VIERHAPPER, 1919, etc.) et telle que l’un de nous l’a 
présentée en 1981. 


C'est-à-dire que nous acceptons la notion de vicariance 
écologique et pour reconnaître des pseudo-vicariants, nous 
utilisons le végétal dans son intégralité sans nous cantonner à 
sa seule garniture chromosomique (VALENTINE, 1949 ; 
LOVE, 1954 et 1955 ; CONTANDRIOPOULOS, 1981). 


Lors de nos recherches taxonomiques sur des groupes 


KEY-WORDS : Endemovicariance - Speciation - Plant taxonomy 
-Evolution - Biogeography - Tropical America. 


SUMMARY 


Endemovicariancy in tropical America : implications in speciation 


Three aspects ofthe endemovicariancy are considered : 1. Endemo- 
vicariancy and Taxonomy : Lobelia from lesser Antilles. Field work 
and taxonomic research, studying the original collections (1ype- 
specimens), led ro the definition of 13 populations, showing geographi- 
cal (insular) and ecological (altitudinal) vicariancy. In doing so, the 
nomenclatural synonymy became clear and the taxonomic problem was 
solved. 2. Evidence of sympatric speciation in the Antillean volcanoes. 
After volcanie eruptions of La Soufrière (Guadeloupe) en 1976-1977, 
periodical observations were carried out in the field. Some critical 
species are considered : Symbolanthus frigidus, Sauvagesia erecta, 
Rapanea coriacea and R. rotundifolia, Clidemia umbrosa and C. 
latifolia. The endemovicariance revealed a region where the sympatric 
speciation is very active. 3. Speciation and vicariancy ofone Section of 
Cuphea (Lytraceae) in he Arc of Roraima. The 17 species of the 
Section Amazoniana living in the Guiano-Amazonian region have been 
taxonomically and geographically researched. They illustrate an inte- 
resting case of endemism in that region. Very closely related, however 
taxonomically distinct, these species, coming from a common ances- 
1er, do not share their areas : each one is considered as a vicariant 
species within the Section. Some exemples of paires of vicariant species 
isolated by difference in altitude, in the same mount or « massif », exist 
in Colombia and in Venezuela. Disjunct areas with a few populations 
isolated by long distances strengthen the idea that they can be relic ofa 
larger aréa, under a more favourable paleoclimat. 


vivant en Amérique tropicale, nous avons mis en évidence de 
nombreuses entités spécifiques ou infraspécifiques vicarian- 
tes et endémiques, ayant des aires restreintes (une île ou 
partie d'ile, un sommet, une vallée), ce qui correspond à 
l'endémovicariance de GAUSSEN et LEREDDE (1949). 


Une fois un groupe de taxons vicariants repéré, il est 
intéressant de discuter du contexte biogéographique, y com- 
pris écologique et historique, dans lequel il s’est diversifié. 


En effet, la présence de nombreux taxons endémovica- 
riants dans une région donnée peut avoir diverses significa- 
tions aussi bien taxonomiques que biogéographiques et c’est 
ce que nous voulons montrer à partir de trois exemples. 
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1 — ENDÉMOVICARIANCE ET 
TAXONOMIE : LES LOBELIA DES PETITES 
ANTILLES 


Les Petites Antilles, archipel volcanique situé entre Trini- 
dad et Porto-Rico, abritent de nombreuses espèces de Lobelia 
L. Cet archipel est constitué de deux arcs, l’un, externe, à 
volcanisme ancien, comporte des îles érodées dont l'altitude 
dépasse exceptionnellement 200 m, l’autre, interne, à volca- 
nisme actif renferme divers sommets dépassant 1 | 000 m (Fig. 
1). Dans les îles de ce dernier, la pluviosité varie selon lalti- 
tude et l'exposition au vent, les parties les plus arrosées étant 
situées au vent et en altitude. 


Deux lignées de Lobelia vivent dans les îles de l’arcinterne: 


— l'une à fleurs rouges avec L. persicaefolia Lamarck,de 
Guadeloupe et de la Dominique et L. conglobata Lamarek,de 
la Martinique, endémovicariant géographique de la premiè- 
re : 


— l’autre, à fleurs jaune-verdâtre, comprenant de nom- 
breux taxons affines entraînant diverses confusions taxono- 
miques, présente de St. Kitts-Nevis à St. Vincent, objet de la 
présente discussion. 


De nombreuses espèces de cette lignée ont été décrites pour 
les petites Antilles : 


1467 


— L. stricra Swartz pour St. Kitts-Nevis en 1788 ; 
— L. ryanit Rendie pour Montserrat en 1935 ; 


— L. areolata Jussieu en 1811 et L. guadelupensis Urban 
en 1900 pour la Guadeloupe ; 


— L. digitalifolia (Grisebach) Urban pour la Dominique 
en 1900 ; 


— L. santa-luciae Rendle pour Sainte-Lucie en 1937 ; 


— L. cirsitfolia Lamarck en 1791 et L. brigittalis Ernst en 
1919 pour St. Vincent ; 


— L. hererodonta Sprague pour Grenade en 1904. Ce 
dernier auteur fait remarquer la présence d'espèces affines de 
Lobelia vivant chacune dans une île. 


Mc VAUGH, en 1942, ne reconnaît plus que 4 espèces de 
Lobelia à fleurs jaunes-verdâtres pour les Petites Antilles : L. 
areolata (= L. bri io de St. kitts à St-Vincent, L. cirsiifo- 
lia = L: heterondonta) de St. Kitts à 
Trinidad, L. digitalifolia avec 2 variétés (guadelupensis (Ur- 
ban) Mc VAUGH de la Guadeloupe et digitalifolia de la 
Dominique) et L. santa-luciae, endémique de Ste. Lucie. 


WIMMER, en 1957, reconnaît : L. stricta (= L. ryanii) de 
St. Kitts-Nevis, Montserrat, Guadeloupe et Grenade, L. cir- 
süfolia (= L. heterodonta) de St. Kitts-Nevis, Martinique, St. 
Vincent et Grenade, L. aerolata de Guadeloupe, Dominique 
et Martinique, L. digitalifolia avec ses 2 variétés, L. santa- 
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FIG. 1. — Répartition selon l'altitude et selon les îles des 13 populations de Lobelia à fleurs jaune-verdâtre des Petites Antilles. 
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luciae, endémique de Ste Lucie et L. brigittalis, endémique de 
Grenade. 


FOURNET, en 1978 (Flore de Guadeloupe et Martini- 
que), cite L. areolata et L. &. üffolia pour les deux îles, L. 
digitalifolia avec ses deux variétés et L. stricta pour la 
Guadeloupe. 


Cependant, notre étude de la flore de ces îles nous a 
conduit à reconnaître 2 taxons (et non 5) pour la Guadeloupe 
et 1 seul (et non 2) pour la Martinique. 


A ce stade de nos recherches, reprenant les commentaires 
de SPRAGUE, l’idée nous est venue de considérer toutes les 
populations de Lobelia à fleurs jaunes géographiquement et 
écologiquement bien localisées et de les placer au même 
niveau taxonomique. 


Les caractères distinctifs utilisés sont la taille et la forme 
des feuilles, la longueur des dents de la feuille, la pilosité des 
axes inflorescentiels, la longueur du pédoncule floral, la pré- 
sence ou l’absence de dents sur la marge des sépales, la 
pilosité du tube staminal. 


Nous avons ainsi mis en évidence 13 populations endémo- 
vicariantes numérotées de 1 à 13 (Fig. 1), réparties non 
seulement selon les îles, mais aussi selon l'altitude. Lorsque 
les aires de deux populations situées sur une même île se 
chevauchent, celle de haute altitude vit en exposition plus 
ventée que l’autre. Donc à la vicariance géographique suggé- 
rée par SPRAGUE, se superpose une vicariance écologique. 
Ainsi les populations 1 et 2 sont vicariantes géographiques 
tandis que les populations 2 et 3 sont vicariantes écologiques 
(ou, pour être plus précis, altitudinales). Certaines popula- 
tions sont pseudo-vicariantes d'espèces à la lignée à fleurs 
rouges (qui, rappelons-le appartient à un autre phylum), 
ainsi la population 8 est pseudo-vicariante écologique de L. 
conglobata, et la population 9 est pseudo-vicariante géogra- 
phique de ceite même espèce (toujours en suivant les 
concepts des premiers auteurs qui ont défini les termes en 
rapport avec.la vicariance). 


Maintenant que ces 13 populations sont définies et identi- 
fiables (Tabl. 1), la discussion porte sur leur niveau taxono- 
mique. Bien entendu, l’un des problèmes fondamentaux pour 
porter un jugement, est de savoir si des croisements donnant 
une descendance fertile est possible. La seule observation que 
nous possédons concerne la Guadeloupe où des colibris ont 
été vus butinant alternativement des fleurs de plantes appar- 
tenant aux populations 4 et 5 dans des stations où elles 
peuvent cohabiter. Or: nous n'avons jamais observé de 
formes intermédiaires entre ces 2 populations. 


En nous basant sur la longueur des dents de !n feuille, ilest 
possible de distinguer deux ensembles : 


— À : à dents supérieures à | mm (et marge foliaire non 
calleuse) : populations 1, 2, 5, 7, 8, 9, 1 


— B : à dents inférieures à 1 mm (et marge foliaire cal- 
leuse) : populations 3, 4, 6, 10, 12. 


Notons que les populations 4 et 5 appartiennent à des 
ensembles différents. 


Les espèces de l'ensemble À se regroupent en deux lots : 
— 1, 2, 13, à tube staminal pileux ; 
— 5, 7,8,9, 11, à tube staminal glabre. 


Les populations 1 et 2 se distinguent de la population 13 
par la pilosité des axes inflorescentiels, la longueur de la 
feuille et la présence ou absence de dents aux sépales, carac- 
tères confirmant l'originalité de la population 13 qui peut 
être située à un niveau spécifique (L. heterodonta). 


Par contre, les populations 1 et 2 possédant 9 caractères en 


commun (sur 11), ilest difficile de les considérer comme deux 
espèces distinctes. Il semble plus judicieux de les situer à un 
niveau infraspécifique : L. stricta ssp. stricta, endémique de 
St. Kitts-Nevis et L. stricta ssp. ryanii (Rendie) Sastre (= L. 
ryanit Rendle, Journ. Bot., 73 : 277. 1955), endémique de 
Montserrat (SASTRE, 1985). 


Les populations 5, 7, 8, 9, 11 se regroupent en deux ensem- 
bles assez homogènes qui se distinguent par la pilosité des 
axes inflorescentiels et du pédoncule floral, la densité et la 
longueur des dents foliaires avec 5, 7, 8, correspondant à L. 
areolata et 0, 11 à L. cirsüfolia. 


Chacun de ces ensembles possède des populations peu 
différenciées les unes des autres. Ces dernières paraissent être 
engagées dans un processus de spéciation allopatrique qui ne 
semble pas encore suffisamment avancé pour que ces popula- 
tions soient considérées comme des taxons bien distincts au 
sens de la nomenclature. 


Dans l’ensemble B(Lobelia à dents foliaires inférieures à 1 
mm) les populations 10 et 12, d'accord avec WIMMER, 
correspondent successivement à L. Santa-luciae, endémique 
de Sainte-Lucie et à L. brigittalis de Saint-Vincent. 


Les populations 3, 4 et 6 peuvent se regrouper en deux 
taxons infraspécifiques : L. digitalifolia ssp. guadelupensis 
(Urban) Sastre (= L. guadelupensis Urb., Symb. Antill, 1 
454. 1899) de Montserrat et de Guadeloupe et L. digitalifolia 
ssp. digitalifolia de la Dominique (SASTRE, 1985). 


Conclusions 


Par un raisonnement se basant sur la distribution géogra- 
phique de populations se distinguant par des microcaractères 
morphologiques et appartenant à un groupe d'espèces affi- 
nes, il a été possible de résoudre un problème taxonomique 
délicat. 


Ces microcaractères varient séparément, rendant toutes les 
combinaisons possibles. En outre, la distribution géographi- 
que au hasard des divers états de plusieurs caractères (Tabl. 
1), et l'impossibilité pour chacun d’eux pour définir un état 
primitif (apomorohe) et un état dérivé (plésiomorphe), ren- 
dent illusoire toute méthodologie se réclamant du cladisme. 
En effet, il semble que toutes ces populations, isolées géogra- 
phiquemment ou écologiquement, se soient différenciées 
simultanément, se substituant ainsi l’une à l’autre. Elles don- 
nèrent ainsi naissance à toute une série de taxons endémovi- 
cariants plus ou moins contemporains. 

Étant donnée l’individualisation de chaque unité taxon- 
mique de base, il serait tentant de toutes les situer au niveau 
spécifique (prospécies). Cependant, en raison des divers 
degrés de différences observables parmi ces populations, il 
semble judicieux de considérer des niveaux différents, cor- 
respondant à des degrés évolutifs différents : espèces (Z. 
brigittalis, L. heterodonta), sous-espèces (chez L. digitalifo- 
lia), populations (chez L. areolata). 


2 — MISE EN ÉVIDENCE DE SPÉCIATION 
SYMPATRIQUE SUR LES VOLCANS 
ANTILLAIS 


Le comportement de différentes espèces végétales après les 
éruptions de la Soufrière de Guadeloupe de 1976-77, a attiré 
note atention. Ainsi Symbolanthus frigidus (Swartz) Van 
Heusden (Gentianacées) possède sur ce volcan deux popula- 
tions : 


— l’une caractérisée par la grande taille des individus 


TABLEAU 1 


Caractères distinctifs et localisation des 13 populations de Lobelia à fleurs jaune-verdâtre des Petites Antilles, 


iGéographie Longueur pi: Dents ‘? Longueur ‘ Nb. dents Axe ‘ Pédonc.* L. péd. © Sépales Tuoe ‘couronne ‘ 
Faleitudes feuille © feuille © aiguës ? dents sur cm | inflo. © floral ‘ floral) | © dentes ‘staminal’ continue 
She E en m glabre ‘ (cm) ù } citié 


#300-600 m 


2 “Montserrat 
250-550 m 


3 Monëserrat 
950-1050 m 


Guadeloupe 
750=1100 m 


Guadeloupe 
700-1300 m 


‘Dominique 
‘600-1000 m 


7 Dominique 
#900 -1300 m 


Martinique 
1000-1250 
iSte. Lucie 
ë 250-500 m 
te. Lucie * 
750-950 m © 


St. Vincent 
250-500 m 


Îst. Vincent 
71000-1200 m 


tél 
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(1-2 m de hauteur), était présente à la base du dôme de la 
Soufrière, 


— l'autre, avec des individus de petite taille (0,2-0,5 m), 
vivait principalement sur la partie sommitale (1.300-1.460 m 
d’altitude) et, sur les rochers de la Savane à Mulets. 


Il s'ensuit que les deux populations se jouxtaient à la 
Savane à Mulets, celle de petite taille sur rochers, l’autre de 
grande taille dans la végétation arbustive. 


Ce schéma paraissait classique : présence de deux accomo- 
dats, les grandes formes sur sol profond et abritées du vent, 
les petites formes sur rochers et/ou exposées au vent. Or, 
quelle ne fut pas notre surprise, lors de la reprise de la 
végétation après les éruptions de 1976-77, de voir la petite 
forme s'installer dans les zones dévastées aux lieux et places 
de la grande forme, y compris à des altitudes relativement 
basses (1.000 m). 


BANG (1984) note que les variations de taille sont liées à la 
longueur des entre-noeuds des rameaux et au nombre 
d’entre-noeuds par article, la ramification étant sympodiale, 
Outre ce caractère macromorphologique, ce même auteur 
note des différences remarquables au niveau de l’épiderme 
(stomates, glandes) des graines (structure des téguments) et 
du pollen (taille). Autrement dit ces deux «accomodats» 
seraient en réalité deux génotypes bien individualisés, dont 
l'un (celui de petite taille) serait particulièrement résistant 
aux sols toxiques : pH = 3, 5, AI3+ = 385 ppm (BLAN- 
CHARD, 1985), tandis que l’autre (de grandetaille) ne pour- 
rait résister à une telle toxicité. À quel niveau taxonomique 
situer ces génotypes : écotypes ? Variétés ? Sous-espèces ? 
Espèces ? 


Bien que les fleurs soient souvent visitées par des oiseaux 
nectarivores (sucriers, colibris), nous n'avons trouvé que très 
peu de formes intermédiaires entre les deux génotypes. 
Notons que ces quelques spécimens possédaient une taille 
intermédiaire (0,50-0,60 m) avec un épiderme foliaire, des 
graines et des pollens typiques du génotype de petite taille. 
Autrement dit il semble que ces «intermédiaires» exprimaient 
en réalité le maximum de taille compatible avec ce génotype. 
Si cette hypothèse est juste, nous aurions bien deux popula- 
tions vicariantes résistant à des toxicités différentes, généti 
quement isolées, donc des pro-spécies, résultant d’une spé- 
ciation sympatrique. 


Comme dans le cas des différentes populations de Lobelia 
areolata, les différences entre les génotypes de Symbolanthus 
frigidus étant ténues, il semble préférable de tous les mainte- 
nir sous un même nom nomenclatural. 


Ce phénomène de spéciation sympatrique est assez répan- 
du sur les volcans antillais dans des groupes taxonomiques 
divers. Dans certains cas, il semble que les «pools» géniques 
des différents génotypes puissent encore échanger des gènes 
sinous en jugeons par le nombre de spécimens intermédiaires 
situés dans les zones de contact entre les génotypes. 


Il en est ainsi de Sauvagesia erecta L. (Ochnacées) qui 
présente deux populations endémiques vicariantes, l’une sur 
la Soufrière de Guadeloupe, l’autre sur la Montagne Pelée en 
Martinique (SASTRE, 1981). Au niveau des parkings de ces 
deux volcans nous avons un front de contact et d’hybridation 
avec la population typique qui peut aussi vivre en altitude 
(Pitons du Carbet en Martinique) mais ne supporte pas les 
sols trop intoxiqués par les phénomènes volcaniques. 


Chezles Myrsinacées, Rapanea coriacea (Swartz) Mez pré- 
sente une population-typique à feuilles aiguës en forêt (y 
compris d'altitude), tandis que sur la Soufrière, vit une popu- 
lation à feuilles arrondies caractéristiques qui fut considérée 
comme espèce distincte sous le nom de R. rotundifolia Mez. 
Cependant, la présence de plantes à feuilles elliptiques à 
ovées sur la Soufrière peut nous faire penser à une hybrida- 


tion possible, et ce, d'autant plus que cette espèce est dioïque. 
Autrement dit ; la population de la Soufrière et les hybrides 
probables résistent eux aussi à l'environnement toxique de la 
Soufrière. 


Dans certains cas, la spéciation aura abouti à la formation 
d'espèces indiscutables. Ainsi en Martinique, Clidemia um- 
brosa (Swartz) Cogniaux des forêts des Petites Antilles est 
remplacé sur les flancs de la Montagne Pelée à partir de 
700-800 m d'altitude par C. latifolia (Desr.) D.C. qui ne se 
maintient que sur le Morne Balais à la limite du passage des 
nuées ardentes d’août-octobre 1902. 


Conclusions 


Par ces exemples, nous voyons que l'abondance de taxons 
endémovicariants écologiques sur un territoire donné permet 
de mettre en évidence des régions où la spéciation sympatri- 
que est très active. 


Ilest fort curieux de constater que les auteurs se réclamant 
du cladisme nient la possibilité de spéciation sympatrique, 
contrairement à GRANT (1981) qui explique bien qu'un 
taxon peu naître dans la même aire qu’un taxon-mère, puis, 
mieux adapté à des conditions écologiques particulières, se 
développer dans une niche écologique favorable. Cette k 
est fort bien reprise par JEANMONOD en 1984 ; 
TIXIER en 1977 avait expliqué la naissance de Re 
espèces allopatriques de Diplasiolejeunea (Hépatiques) de 
Madagascar à partir d’une spéciation sympatrique où chaque 
taxon a occupé des niches écologiques différentes. 


La présence de ces taxons endémovicariants endémiques 
de la Soufrière de Guadeloupe apporte aussi quelques élé- 
ments de discussion sur l’âge du dôme de ce volcan. Certains 
auteurs (VINCENT es al., 1979), estiment que ce dernier 
aurait 4 siècles. Or, d’après les collections, ces taxons ont été 
déjà récoltés durant le 18e siècle, ce qui voudrait donc dire 
qu’ils se seraient différenciés en 2 siècles. Cette hypothèse 
pourrait s'admettre pour les espèces herbacées dont Îes popu- 
lations peuvent encore s’hybrider et sont capables d’avoir 
une génération chaque année comme Sauvagesia erecta. Par 
contre cela semble peu probable pour les arbustes dioïques 
susceptibles de n’avoir une génération que tous les 20-30 ans 
(Rapanea coriacea). 


Ainsi il paraît logique d'admettre que les violentes érup- 
tions du 16e siècle n’ont pas détruit totalement le dôme de 
l'époque. Certains secteurs ont du avoir une relative protec- 
tion sans destruction totale de la végétation qui, ainsi a pu se 
maintenir, et reconquérir les parties dévastées à cetteépoque. 


Du reste, cette hypothèse correspond bien avec l’évolution 
de la végétation telle que nous l'avons observé sur la Sou- 
frière de Guadeloupe (SASTRE, 1985) et la Montagne Pelée 
en Martinique (SASTRE et FIARD, 1986). 


3 — SPÉCIATION ET VICARIANCE 
CHEZ CUPHEA (LYTHRACÉES) DE 
L’ARC DU RORAIMA 


Bien que nous ayons présenté ces conclusions sur la spécia- 
tion et la vicariance des Cuphea Adanson ex. P. Browne 
Sectio Amazonia Lourteig, elles font partie d’un travail 
récemment terminé mais encore inédit (1). Ces recherches 


(1) La révision de Cuphea Sectio Amazoniana sera publiée par: A. LOURTEIG dans 
Phyrologia 1986. Les problèmes de spéciation et de vicariance seront développés par le 
même auteur dans un article à paraître dans les C-R. Soc. Blogéographie, 1986. 
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comprennent la Taxonomie des 17 espèces dont 4 sont des 
binômes nouveaux. Suivant le Code International de No- 
memclature Botanique il n’est pas possible de citer actuelle- 
ment ces espèces. Nous donnons donc ici une synthèse sans 
considérer en détail les divers cas de vicariance. 


Les 17 espèces qui constituent la Section présentée habi- 
tent la région Guyano-Amazonienne, spécialement ce qu’on 
appelle L'Arc du Roraima. Cependant, une espèce déborde 
sur les savanes amazoniennes jusqu’en Bolivie et Mato- 
Grosso (Brésil). 


La Section est homogène. Les espèces très apparentées se 
différencient par des caractères taxonomiques très fins, met- 
tant en évidence leur origine à partir d’un ancêtre commun. 
C’est le cas d’une spéciation par isolement où chaque espèce 
occupe l'habitat qui lui convient dans une aire géographique 
donnée, la région guyano-amazonienne. Ce serait un exem- 
ple confirmant la théorie de CARSON (1985) qui soutient 
que dans la spéciation géographique ou écologique la spécia- 
tion sexuelle préalable nest pas nécessaire, contrairement à 
la théorie de GRANT (1981). 


Il n'y à pas deux espèces qui partagent la même localité. 
Suivant DRUDE (1890) et VIERHAPPER (1898), nous pen- 
sons que chaque espèce de l'ensemble est une vicariante. En 
outre deux paires d'espèces vivant sur un même massif, cerro, 
tepui ou inselberg, sont des exemples classiques de vica- 
riance : une espèce occupe le sommet (à plus de 1000 m) 
tandis que l’autre habite la vallée à moins de 500 m d'altitude. 
Pourune autre paire d'espèces, l’une vit en Colombie, l’autre 
au Vénézuela. 


Deux espèces montrent, hors de leur aire géographique 
principale, des points isolés éloignés par des centaines de 
kilomètres. Ces cas suggèrent des aires anciennes plus vastes, 
correspondant à des paléoclimats qui leur étaient plus 
favorables. 


CONCLUSIONS 


Dans chacun de ces exemples, nous avons eu en premier 
lieu, le constat d’un fait : la présence de nombreux endémovi- 
cariants concernant parfois un groupe taxonomique particu- 
lier, dans une région donnée. Puis à partir de ce constat, nous 
avons tenté de trouver une explication sur les raisons de cette 
endémovicariance, résultat d’une spéciation parfois allopa- 
trique, parfois sympatrique. Enfin à partir de ce raisonne- 
ment, nous avons montré des applications possibles. 


L'étude des taxons endémovicariants de Lobelia des Petites 
Antilles différenciés à la suite d'isolement de populations en 
rapport avec l’insularité et des variations climatiques, nous a 
conduit à des conclusions taxonomiques. 


Les phénomènes d'endémovicariance concernant des grou- 
pes taxonomiques divers sur les volcans antillais, dûs à la 
différenciation sympatrique de taxons résistants à la toxicité 
ambiante, nous ont permis de mettre en évidence des bio- 
indicateurs fiables : l'extension ou, au contraire, la régression 
de ces taxons résistants doit permettre d’apprécier l’évolu- 
tion du degré de toxicité du milieu. 


Enfin la vicariance des Cuphea de l'Arc du Roraima dont 
les taxons vivent sur différentssommets montagneux, vérita- 
bles îles écologiques, pose le problème d’anciennes connec- 
tions floristiques probables entre ces montagnes. Ceci nous a 
entraîné à admettre la possibilité de paléoclimats secs per- 


mettant à la végétation xérophytique de ces montagnes de 
s'étendre vers les vallées et ainsi d’entrer en contact. La 
végétation actuelle des massifs de l'Arc du Roraima et des 
savanes de Rio Orinoco serait les témoins de ces périodes 
climatiques plus sèches. 
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EXEMPLES DE VICARIANCE CHEZ LES POLLINISATEURS. 
INCIDENCES SUR L'ISOLEMENT DE RACES OÙ ESPÈCES 
CHEZ LES ANGIOSPERMES 
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MOTS-CLÉS : Pollinisateurs - Angiospermes = Isolement floral - 
Vicariance - Sous-espèces géographiques - Phlox - Aquilegia = Pens- 
1emon - Nemophila - Cucurbita - Andrènes - Euglossines - Orchidées 
- Yucca - Ficus. 


RÉSUMÉ 


Après avoir rappelé les facteurs et mécanismes qui conditionnent les 
relations entre les pollinisateurs et les plantes à fleurs, une série 
d'exemples, empruntés aux auteurs américains, mettent en évidence le 
rôle des pollinisateurs dans la diversification florale, dans l'isolement 
de certaines Variétés géographiques ou de certains hybrides. L'isole- 
ment floral est un processus complémentaire de l'isolement géographi- 
que, écologique ou génétique ; il dépend à la fois des particularités 
florales et du comportement de l'organisme pollinisateur. Les exemples 
cités se rapportent aux Phlox (Polémoniacées) : aux Ancolies (Aquile- 
gia, Rañunculacées) : aux Penstemon (Scrophulariacées) : au rapport 
des Andrènes (Apiaires solitaire) et des races géographiques de Nemo- 
phila menziesii (Hydrophyllacées) ainsi qu'avec les diverses espèces 
sauvages ou cultivées du genre Cucurbita (Cucurbitacées); aux rap- 
ports des mâles d'Euglossines (Apiaires) avec les Orchidées néotropi- 
cales à parfun. Enfin sont évoqués le cas de Tegeticula, pollinisateur des 
Yuccas et celui des Chalcidiens Agaoninae, pollinisateurs des Ficus. 


On ne saurait parler de pollinisateurs sans référence aux 
espèces de fleurs qu'il visitent ; c'est l'association fleur- 
pollinisateur qui nous intéresse. Sur ce sujet, on devine que 
l'on pourrait parler de vicariance, d'une part au sujet d'une 
espèce végétale dont le ou les pollinisateurs ne sont pas les 
mêmes selon les lieux géographiques ou les conditions écolo= 
giqués, d'autre part lorsqu'un même organisme pollinisateur 
s'adresse à des espèces florales différentes selon les lieux où 
conditions d'environnement. 


Mais avant de présenter de tels exemples, il convient de 
rappeler les facteurs et mécanismes essentiels qui condition- 
nent les relations entre les pollinisateurs et les fleurs. 


I — RELATIONS GÉNÉRALES ENTRE 
POLLINISATEURS ET PLANTES A FLEUR 


Si l'on considère par exemple les rapports des insectes avec 
les fleurs, il ne suffit pas qu’une espèce de fleur soit visitée par 
des insectes, même si ceux-ci sont abondants et appartien- 
nent à de nombreuses espèces, pour qu'ils soient tous des 
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SUMMARY 


Examples of vicariance amongst pollinators. Consequences on races 
or species isolation in Angiosperms 


Afier a review of factors and mechanisms controlling relations bet 
weën pollinators and flowers, a se of examples, studied by American 
authors, are presentéd, demonstrating the role of pollinators in floral 
diversification and in isolation of geographical varieties or hybrid- 


forms. Floral isolation is a complementary mechanism 10 geographical 


and ecological or genetic isolation : it depends on floral peculiarities 
and pollinator's behaviour. Examples presented concern : phlox (Pole- 
moniacene), Aquilegia (Ranunculaceae), Penstemon (Scrophularia- 
cene). or the relationships benween Andrena (solitary bees) and geo- 
graphical varieties of Nemophila menziesii (Hydrophyllaceae). or 
with wild and cultivated species of Cucurbita (Cucurbitacae) : in the 
same way, relationships of Euglossine's males bees with neotropical 
odoriferous Orchids are esquissed, pollination of Yucca by Tegeticula 
moth and of Ficus by Chalcids Agaeoninae. 


pollinisateurs. Ainsi, on a dénombré plus de 250 espèces 
fréquentant l'inflorescence de l'oignon, mais 8 seulement 
parmi celles-ci se révèlent être des pollinisateurs vrais, c'est- 
à-dire régulièrement efficaces dans ce rôle (cf. P. PESSON et 
J. LOUVEAUX, 1984). 


Certes, à part deux exceptions bien connues (pollinisation 
des fleurs de Yucca par le petit papillon Tegeticula, et celle des 
fleurs de Ficus parles Hyménoptères Chalcidiens Agaoninae), 
la pollinisation ou transfert de pollen des anthères d’une fleur 
sur le stigmate d’une autre fleur, portée par la même plante 
ou par deux plantes différentes, est toujours un processus 
passif, c'est-à-dire involontaire de la part du vecteur, 


Cependant pour que la reproduction de la plante soit 
assurée régulièrement, ce transfert ne doit pas être pour 
autant aléatoire. S’il en était ainsi, on aurait à faire à un 
pollinisateur accidentel. 


Il existe en effet toute une série de concordances néces- 
saires entre, d’une part : la structure et la phénologie florales, 
ainsi que l'écologie de la plante et, d'autre part : les particula- 
rités morphologiques et comportementales du visiteur, ses 
exigences écologiques, son cycle biologique annuel. Ce sont 
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ces concordances qui concourent à faire de lui un pollinisa- 
teur habituel et efficace. Enfin une condition nécessaire qui 
nous intéresse particulièrement ici, c'est la concordanceentre 
la répartition géographique de la plante et celle de son ou ses 
pollinisateurs. 


On sait que la production de nectar par les fleurs joue un 
rôle primordial comme facteur attractif pour les organismes 
pollinisateurs potentiels : insectes, oiseaux, chauves-souris, 
qui toujours se recrutent parmi les espèces nectarivores, Bien 
entendu d’autres facteurs associés : coloration, odeur, mor- 
phologie florale peuvent aussi intervenir, où même devenir 
prédominants et sélectifs, comme chez les Orchidés, par 
exemple. 


Enfin de nombreux insectes pollinisateurs recherchent non 
seulement le nectar des fleurs mais aussi leur pollen ; c'est le 
cas bien connu des Apiaires mellifères, sociaux ou solitaires, 
qui récoltent de grandes quantités de pollen destiné à assurer 
l'alimentation de leur couvain, souvent sous la forme d’un 
mélange nectar + pollen que l’on a appelé «pain d'abeille». Il 
faut savoir que le pollen, souvent récolté sous forme de 
pelotes adhésives portées par les «corbeilles» des tibias posté- 
rieurs chez l'abeille par exemple, n’est plus susceptible sous 
cette forme agglutinée, de polliniser le stigmate réceptif des 
fleurs. Mais en dépit de ce prélèvement de pollen détourné 
ainsi de son rôle fécondant, les hyménoptères mellifères sont 
parmi les plus efficaces des insectes pollinisateurs. 


Ainsi se manifeste une sorte de compromis ou symbiose 
entre le pollinisateur et la plante à fleur : cette dernière 
supporte une certaine perte de pollen en plus de la prime 
offerte par son nectar, ce qui lui assure en contrepartie une 
constance de fréquentation de la part de l'insecte, multipliant 
ainsi ses chances d’être pollinisée. 


Les relations entre l'organisme pollinisateur et la fleur sont 
donc communément de nature trophique. Sous ce rapport, 
parallèlement aux termes généraux de polyphage, oligophage 
et monophage, qui définissent le caractère plus où moins 
spécialisé d’un régime alimentaire, on distingue parmi les 
insectes récolteurs de nectar et de pollen : 


1) ceux qui n'exploitent que quelques espèces de fleurs le 
plus souvent apparentées ; c’est le cas des nombreuses petites 
abeilles solitaires, Andrènes, Mégachiles, Anthophores, etc. 
on les dit oligolectiques («oligolectic ou oligotropic Bees», 
des auteurs américains) (1). 


2) ceux qui exploitent un grand nombre d'espèces de 
plantes à fleurs, appartenant à différents genres ou diffé- 
rentes familles ; c'est le cas de l'abeille domestique, des Bour- 
dons (en général), de nombreux papillons ; on les dit polylec- 
tiques ; 


3) ceux, beaucoup plus rares, qui se limitent strictement à 
une seule espèce de fleur (à la rigueur à quelques espèces très 
étroitement apparentées) ; on les dit monolectiques ; c’est le 
cas de certains Hyménoptères pollinisateurs d'Orchidées, du 
papillon Tegeticula pollinisateur des Yuccas, des Chalcidiens 
Agaoninae, pollinisateurs des Ficus. 


Il convient de préciser qu'une espèce d'insecte peut être 
oligolectique pour sa rècherche de pollen et polylectique 
pour celle de nectar (2) ; selon les espèces du couple fleur- 
insecte, la pollinisation peut intervenir préférentiellement, 
lors de la récolte de pollen ou de nectar, parfois à l’occasion 
de chacune de ses activités, en fonction de la phénologie 
florale et du comportement de récolte de l’insecte. 


{1) De ect (latin), choisi 


(2) Au XIXe siècle on avait proposé de réserver le suffixe «-lectique» pourle choix du pollen 
récolté, et celui de -tropique». pour le nectar. Une simplification: par synonymie Est 
aujourd'hui préconisée par les spécialistes de la biologie de la pollinisation. 


choisi : ou de -trope (suffire grec) orienté, tourné vers. 


A ces notions, on associe souvent les termes de constance 
et de fidélité du butineur à l'égard de la fleur ; la constance est 
un caractère inné, spécifique, liant le pollinisateur à un type 
de fleur ; la fidélité est un caractère temporel en rapport avec 
les avantages offerts par une espèce florale à un moment 
donné. 


De façon comparable, par référence à la plante, on emploie 
les qualificatifs de fleurs oligophiles, polyphiles ou mono- 
philes, selon qu’elles sont visitées et pollinisées par quelques 
espèces apparentées de pollinisateurs, par des espèces nom- 
breuses et non apparentées («promiscuous plants» des au- 
teurs américains) ou par une seule espèce. Enfin on parle de 
fleurs entomophiles, ornithophiles ou chiroptèrophiles, se- 
lon que leurs pollinisateurs sont des insectes, des oiseaux ou 
des chauves-souris nectarivores. 


Sur ces bases, on peut maintenant présenter un certain 
nombre d'exemples, montrant comment s'établissent ou se 
dénouent les liens entre une espèce de plante à fleur et ses 
pollinisateurs, en fonction notamment des variations géo- 
graphiques où écologiques dans lesquelles évoluent l’un et 
l’autre des partenaires. 


II — POLLINISATION DANS LA FAMILLE 
DES PHLOX OU POLEMONIACEAE 


C'est presque le titre d’un important travail consacré à ce 
sujet par deux naturalistes Verne GRANT et Karen À. 
GRANT (1965) (3), et publié sous forme d’un livre magnifi- 
quement illustré. Il convient de préciser que ce travail faisait 
suite à une révision systématique et biogéographique de cette 
famille par V. GRANT (1959). Ces deux recherches complé- 
mentaires ont conduit leurs auteurs à décrire l'évolution des 
Polemoniacées, comme répondant, pour une large part, à 
une radiation adaptative aux différents modes de pollinisa- 
tion. 


La famille des Phlox regroupe environ 327 espèces répar- 
ties en 18 genres et représentées en Europe et Asie, Amérique 
du Nord et Amérique du Sud (Chili, Pérou). Se limitant à 
l'étude des espèces d'Amérique du Nord, les auteurs ont pu 
établir de façon certaine, souvent expérimentalement, le 
mode de reproduction (allogamie, autogamie) et le mode de 
pollinisation de plus de 120 espèces. 


Dix modes différents de pollinisation ont ainsi été réperto- 
riés par observations sur le terrain de jour comme de nuit, 
suivies du contrôle de la présence de pollen sur le vecteur et 
l'identification de ce pollen. Les agents pollinisateurs princi- 
paux sont par ordre d'importance pour cette famille des 
Phlox : les Apiaires sauvages, les Diptères à long proboscis 
(Bombylidae, Cyrtidae = «long-tongued flies»), les Lépidop- 
tères Rhopalocères, les Sphingidés, les Oiseaux nectarivores 
(ou «Hummig birds»), les Diptères à court labium, type 
Muscidae, Calliphoridae (= Scavenger flies), les Lépidoptères 
Noctuidae, les Coléoptères, enfin les Chauves-souris nectari- 
vores (Fig. 1). 


A noter que l'on observe l’autogamie dans un très grand 
nombre d'espèces. Il s’agit le plus souvent d'espèces annuel- 
les vivant dans des conditions écologiques difficiles et présen- 
tant de ce fait des structures végétatives et florales réduites. 
L’autogamie se présente alors comme un recours contre la 
rareté des pollinisateurs et l'ampleur des risques qui en résul- 
tent pour la reproduction allogame. 


De leurs observations concernant le couple fleur-pollinisa- 
teur, dans l’ensemble de la famille des Phlox, les auteurs sont 


3) Verné GRANT était alors généticien au « Rancho Santa-Ana Botanic Garden», Clare- 
mont, Californie ; Karen A. GRANT, chercheur biologiste. 
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FIG. 1. — Fréquence des différents modes de pollinisation dans la 
famille des Phlox : comparaison du nombre d'espèces chez lesquelles: 
on avait prédit, d'après la morphologie florale, le type de pollinisa- 
teur, avec le nombre d'espèces où cette prévision a été effectivement 
confirmée par l'observation (d’après V. et K. GRANT 1965, modifié 
dans sa présentation). 


conduits à regrouper les types floraux en fonction de leurs 
caractères adaptatifs au genre de pollinisateur qui joue le rôle 
habituel, parfois exclusif, dans la reproduction. Ils donnent à 
ce sujet 3 planches couleur très suggestives : «Bee flowers», 
«Hummingbird flowers», «Lepidoptera flowers and long- 
tongued fly flowers», dont sont extraits quelques types ras- 
semblés dans la figure 2. 


Les rapports pollinisateur-fleur peuvent être comparés, 
selon les auteurs, à un système de coaptation clef-serrure ; 
existe des serrures (= types floraux) à mécanisme compliqué 
et précis qui exige des clefs strictement adaptées (cf. certaines 
Orchidées et leurs pollinisateurs), d’autres fonctionnent avec 
des clefs strictement adaptées (cf. certaines Orchidées et leurs 
pollinisateurs), d’autres fonctionnement avec des clefs d’un 
modèle plus courant. En fait, la plupart des espèces étudiées 
dans la famille des Phlox, peuvent être visitées par des vec- 
teurs potentiels de pollen appartenant à des Ordres diffé 
rents, par exemple Apiaires + Lépidoptères Sphingidés ou 
Apiaires + Diptères Bombylidés ; parfois même appartenant 
à des classes différentes : Sphingidés + Colibris. Mais les 
conditions écologiques de la floraison et de la biologie du 
vecteur, font qu’en fonction du lieu géographique et des 
conditions de milieu, tel type de visiteur est toujours plus 
abondant, plus habituel. Celui-là engendre alors une pres- 
sion sélective en faveur des plantes dont la morphologie et la 
coloration florales lui sont plus favorables. Ainsi la compéti- 
tion entre pollinisateurs peut être à l’origine de la différencia- 
tion des races géographiques, voire d'espèces (V. et K. 
GRANT Op. cit.). 


Par ailleurs V. GRANT (1948) trouve témoignage de l’in- 
cidence des pollinisateurs sur la diversification adaptative 
florale, dans le fait que les caractères floraux ayant valeur de 
différenciation spécifique (intérêt taxonomique) sont d’au- 
tant plus importants que les types et espèces de pollinisateurs 
sont plus spécifiques (Fig. 3), tandis que ces même conditions 
perdent beaucoup d'importance en systématique chez les 
espèces polyphiles ou celles pollinisées par le vent (plantes 
anémophiles). Il souligne par exemple, que dans la flore du 
Sud californien, on observe une moyenne de 5,94 espèces par 
genre chez les plantes pollinisées par les Apiaires (Bee flo- 
wers) contre seulement 3,38 espèces par genre chez les plantes 
entomophiles polyphiles (promiseuous angiosperms). 


AT 


FIG. 2. — Types floraux chez les Polémoniacées adaptés à divers 
modes de pollinisation. À, B, C, types de fleurs adaptés à la pollinisa- 
tion par des Apiaires (Bee flowers), de coloration bleu ou bleu-violet 
2 À — Polemonium coeruleum : B — Gilia rigidula ; © — Linanthus 
dianthiflorus. 


D, E, sype floral pollinisé par des Lépidoptères : D — Leptodactylon 
californium, coloration rose, visité par des Rhopalocères ; Ë — 
Ipomopsis longiflora, coloration violette ou blanche, visité par des 
Sphingidés. 


F, G, H, type floral pollinisé par des Diptères à longue langue : F 
—Linanthus parviflorus, visité par un Bombylidé ; G, Linanthus mon- 
anus et H — Gilia splendens (race des Monts San Gabriel) visités 
par un Diptère Cyrtidae, Eulonchus smaragdinus. 


1, J, type de fleurs visitées par des oiseaux nectarivores : 1 — 
Loeselia mexicana (coloration rouge) ; J — Gilia splendens (race des 
Monts San Bernardino), coloration rose vif à rouge, visitée par.un 
Trochilidae Stellula calliope. (silhouettes florales redessinées d'après 
les planches couleur publiées in V. et K. GRANT, 1965). 


Certainement ce processus sélectif engendré par la cons- 
tance d’un pollinisateur, a joué depuis fort longtemps au 
cours de l’histoire évolutive des Angiospermes. C'est ainsi 
que dans la famille des Polémoniacées, on trouve des genres 
dont toutes les espèces sont caractérisées par un type floral 
adapté à la pollinisation par les Apiaires (genre Polemonium) 
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FIG. 3.— L'importance relative des caractères floraux en taxonomie 
est en corrélation avec le mode de pollinisation : % des caractères 
floraux ayant une valeur taxonomique : À — chez les plantes pollini- 
sées par les oiseaux : B — chez celles pollinisées par les Apiaires ou 
Diptères à long proboscis ; C— chez les plantes polyphiles À pollini- 
sateurs variés ; D — chez les plantes anémophiles (d'après V. 
GRANT, 1949). 


à côté d’autres genres ayant un type floral adapté à la pollini- 
sation par les Lépidoptères (genre Phlox). Cette différencia- 
tion se retrouve bien entendu à des niveaux systématiques 
moins élevés, par exemple au sein d’un même genre. 


Ainsi, dans le genre Linanthus, qui regroupe environ 38 
espèces aux U.S.À., L. grandiflorus (seule espèce du groupe 
Pacificus) aux grandes fleurs en entonnoir, est pollinisée par 
des Bourdons ; les espèces du groupe Dactylophyllum (12 
espèces) sont pollinisées par de petits Apiaires sauvages 
comme Z. liniflorus, à corolle ouverte mais portée par un 
pétiole grêle : les espèces du groupe Leptosiphon (10 espèces), 
aux fleurs à très long tube (type L. androsaceus, L. parviflorus) 
sont pollinisées par des Bombylidés ; enfin celles de la section 
Linanthus s. str. (4 espèces), ayant des fleurs odorantes, à 
épanouissement parfois nocturne, sont pollinisées par des 
Lépidoptères Sphingidés (cf. Fig. 2). 


Mais c'est surtout entre espèces ou races d’une même 
espèce, que les exemples donnés par V. et K. GRANT met- 
tent en évidence cette sorte de radiation évolutive en marche, 
grâce au rôle des pollinisateurs dans l'isolement entre espèces 
ou races géographiques. 


1er exemple 
Variations florales dans le genre Ipomopsis et vicariance 
des pollinisateurs 


Le genre Zpomopsis est une plante herbacée à floraison 
estivale dont le centre de distribution se trouve dans la région 
des Rocheuses et le Sud-Ouest des U.S.A. Il regroupe 27 
espèces réparties en 3 sections. 


Les figures publiées par V. et K. RAVEN (1965) illustrent 
bien la diversité des types floraux observés dans ce genre (Fig. 
4): 


Ipomopsis aggregata, pollinisée par un Colibri : Selaspho- 
rus rufus (Trochilidae). 

Ipomopsis tenuituba, pollinisée par un Sphingidé : Celerio 
lineata. 


Ipomopsis macombit, pollinisée par un Papillon Hesperidae 
: Achlodes snowi. 


Ipomopsis congesta, aux inflorescences globuleuses, polli- 
e par des Coléoptères Melyridae. 


ni 


Ipomopsis spicata, aux inflorescences en épis, à odeur 
ammoniacale, pollinisée par des Diptères Muscidae. 


Ipomopsis pumila, des régions désertiques, espèce autoga- 
me. 


L'espèce J. aggregata couvre un très vaste territoire s’éten- 
dant du nord des Rocheuses à la Sierra Nevada en Californie 
elle présente de nombreuses races géographiques ou écologi- 
ques. La race de l’ouest, qui peuple des zones de faible 
altitude du versant pacifique de la Sierra Nevada, a des fleurs 
rouges en trompette, aux étamines nettement projetées hors 
de la corolle, sans odeur, en inflorescence lâche : elle est 
pollinisée par des Trochilidae (Colibris). À plus haute altitude 
dans les Rocheuses, les fleurs sont roses ou blanches, grou- 
pées en inflorescence plus dense, corolle à col plus long et 
plus étroit, étamines incluses dans la corolle : ce type floralest 
par ailleurs odorant ou non. Les pollinisateurs peuvent alors 
être des Colibris mais aussi des Sphingidés nocturnes. On 
observe donc souvent des populations à fort polymorphisme, 
d'autant plus que la race de l’ouest peut s’hybrider avec deux 
autres epèces, . tenuituba à l'ouest et J. candïda à l'est, l’une et 
l’autre pollinisées par des Sphingid! 


2ème exemple 
Variations florales entre races géographiques de l'espèce 
Gilia splendens et leurs pollinisateurs 


Cette espèce de Phlox pousse dans les espaces ouverts des 
peuplements de conifères dans les territoires côtiers du Sud 
de la Californie (South Coast Ranges) ainsi que dans les 
Monts San Gabriel, San Bernardino et San Jacinto qui pro- 
longent cette région vers l’intérieur et vers l’est. 


On distingue chez cette espèce 4 races géographiques qui 
diffèrent par leur morphologie florale et leur mode de pollini- 
sation (Fig, 5) : 


1) Race à fleur en entonnoir, dont la longueur tube + 
atrium de la corolle ne dépasse pas 1,2 mm: large répartition 
dans tout le territoire des «South Coast Ranges» jusqu’au 
Mont San Jacinto ; cette race est pollinisée essentiellement 
par un Diptère Bombylidé : Bombylius lancifer, dont la lon- 
gueur du proboscis correspond à celle du tube floral ; acce- 
soirement visitée et pollinisée par de petits Hyménoptères 
Halictides. 


2) Race du Mont San Gabriel : fleurs à corolle de colora- 
tion rose pâle, à tube plus étroit et plus long, l'ensemble tube 
+ corolle atteignant 1,8 mm à 2,3 mm ; le pollinisateur 
efficace est ici un Diptère Cyrtidae à très long proboscis : 
Eulonchus smaragdinus, bien que ces fleurs soient visitées 
accessoirement par des Colibris. 


3) Race du Mont San Bernardino : fleurs de coloration 
rose vif, plus grandes, à tube en entonnoir étroit, dont la 
longueur atteint 1,5 à 2 mm. Les populations de ce type sont 
activement visitées et efficacement pollinisées par des oiseaux 
nectarivoires Trochilidae, dont la longueur du bec est en 
accord avec la profondeur de la corolle : Calypte anna, Selas- 
phorus rufus, et Stellula calliope. On observe également 
comme visiteurs accessoires Bombylius lancifer et de petits 
Halictes. 
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en rapportavec la variation de la morphologie florale et du type d'inflorescence chez 
diverses espèces du genre Ipomopsis (Polémoniacées) : À — Ipomopsis agregata (race dse l'ouest californien) pollinisée par un Trochilidae 
(Selasphorus rufus) : B — Ipomopsis tenuituba pollinisée par un Sphingidé (Celerio lineata) ; C — Ipomopsis congesta, pollinisée par de petits 
Coléoptères Melyridae : D — Ipomopsis macombii, pollinisée parun Lépidoptère Hesperidae, Ochlodes snowi ; E — Ipomopsis spicata, pollinisée 
par des Diptères Muscidés et Tachinaires ; F — /pomopsis pumila, forme autogame (arrangé d'après V. et K. GRANT, 1965). 


FIG.4.— Intervention de différents types de pollinisateurs, 
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MEXIQUE 


FIG. 5. — Variation du type floral et du pollinisateur chez des races 
géographiques de Gilia splendeus (Polémoniacées) : À — race du 
«South Coast Range» californien, pollinisée par un Bombylidé 
(Bombylius lancifer):B— race des Monts San Gabriel, pollinisée par 
un Diptère Cyrtidae (Eulonchus smaragdinus) ; © — race des Monts 
San Bernardino, pollinisée par un Trochilidae (Stellula calliope) ; D 
— race autogame en bordure des déserts de l'est californien. 


NB. : cf. aussi fig 8, pour les secteurs géographiques et floristi- 
ques de Californie, la lignecen trait interrompu délimite la province 
floristique générale dite californienne. 1 — Monts San Gabriel (alt. 
max. 1770 m) ; 2— Monts San Bernardino (alt. max. 3450 m) ; 3 
Monts «Little San Bernardino» (alt. max. 1555 m) ; 4 — San Jose 
Hills ;5 — Monts Santa Anna (alt. max. 1709 m) ; 6 — Monts San 
Jacinio (alt. max. 3249 m) ; 7 — Monts Santa Rosa (alt. max. 
2614 m). (combiné d'après données de V. et K. GRANT 1965 et 
documents géographiques divers). 


4) Race de la bordure désertique à l’est des Monts San 
Bernardino et San Jacinto ; ses fleurs de coloration pâle ont 
une corolle en tube très court et à style très court. Cette forme 
est occasionnellement pollinisée par de petites abeilles soli- 
taires, mais se reproduit essentiellement par autogamie. 


Ces 4 races sont connues pour se remplacer l’une l’autre 
dans l’ensemble des domaines géographiques de l'espèce, du 
nord au sud et des plaines vers les régions d’altitude. On 
observe parfois de légères superpositions entre les aires de 
répartitions de certaines d’entre elles, mais bien qu’elles se 
révèlent interfertiles expérimentalement, chacune maintient 
ses caractères propres, en dépit du fait que le même pollinisa- 
teur (Bombylidé ou Colibri) puisse visiter souvent deux races 
sympatriques. En effet, l'aire de répartition des Bombylius 
lancifer couvre aussi bien les populations du «South Coast 
Range» que celles des Monts San Gabriel. Le maintien des 
particularités raciales tient en grande partie au fait que la 
morphologie florale de chaque race lui assure une pollinisa- 
tion préférentielle par le pollinisateur le mieux adapté et dece 
fait le plus constant et le plus efficace. 


Verne GRANT et Karen GRANT (1959) donnent bien 
d’autres exemples de races géographiques appartenant aux 
genres Gilia, Eriastrum, Allosphylum etc., se caractérisant 
chacune par un type floral particulier et un pollinisateur 
préférentiel. 


En ce qui concerne les races autogames, ces mêmes auteurs 
soulignent que d'assez nombreuses espèces tout en présen- 
tant une pollinisation croisée assurée par des insectes, peu- 
vent aussi être autogames. Ainsi Gilia lepantha lepantha, des 
Monts San Bernardino est polymorphe, comportant des 
plantes avec des fleurs à corolle tubulaire longue et à style 
long, d’autres à corolle et style plus courts ; les premières sont 


autocompatibles mais non autogames, les secondes sont 
autogames. Cultivées expérimentalement dans des condi- 
tions excluant la pollinisation croisée par des insectes, la race 
autogame supplante et élimine rapidement l’autre. Dans les 
conditions naturelles, le polymorphisme est maintenu, par 
l'intervention de pollinisateurs, probablement du type des 
Diptères Bombylidés visitant les formes à longue corolle 
tubulaire, mais aussi par des pollinisateurs appropriés pour 
les fleurs à tube court : des Muscidés. 


Il faut encore souligner qu’en un lieu donné où coexistent 
de nombreux types d'Angiospermes, appartenant à des 
familles différentes, la compétition entre espèces végétales 
quant au service des pollinisateurs, peut conduire dans cer- 
tains genres ou certaines espèces à une tendance à la spécia 
sation florale et donc à l'instauration d’un couple préférentiel 
fleur-pollinisateur. 

La compétition peut devenir très forte dans des conditions 
écologiques difficiles où les insectes pollinisateurs sont peu 
diversifiés et peu nombreux ; c'est alors que la sélection 
s'opère en faveur des formes autogames. 


11 faut souligner que dans le cadre du travail de V. et K. 
GRANT sur la famille de Polémoniacées, les pollinisateurs 
observés sont le plus souvent du type polylectique pour le 
nectar, et que la compétition ente ceux-ci ne semble pas 
conduire à l'existence de pollinisateurs oligolectiques. Mais, 
nous le verrons, c’est surtout à l'égard du pollen que s’exerce 
habituellement cette spécialisation. Pour V. etK. GRANT, la 
compétition plus ou moins forte entre pollinisateurs, règle le 
point d'équilibre entre la tendance sélective à une coadapta- 
tion plus étroite fleur-insecte, ou au contraire en faveur de 
rapports plus opportunistes, si les conditions offertes le 
permettent. 


Enfin V. et K. GRANT cherchent à établir des corrélations 
entre les observations concernant les modes de pollinisation 
dans les divers genres ou espèces de Polémoniacées et leurs 
relations phylogénétiques suspectées ou connues. Ils en 
concluent que le mode de pollinisation par les Hyménoptères 
est le plus répandu et le plus ancien ; tous les autres modes en 
sont dérivés de façon indépendante. 


III — VARIATIONS INTRA- ET 
INTERSPÉCIFIQUES CHEZ LES ANCOLIES, 
LEUR RELATION AVEC LA VICARIANCE 
DES POLLINISATEURS 


Le genre Aquilegia (Ranunculaceae) comprend environ 100 
espèces (Ancolies) répandues dans l'hémisphère nord. Aux 
U.S.A. on distingue deux groupes d'espèces : le complexe 
canadensis aux fleurs petites, pendantes, de coloration rouge 
ou rouge et jaune, à éperons nectarifères relativement courts ; 
ces espèces sont pollinisées par des Colibris et secondaire- 
ment par des Sphingidés ; le complexe coerula, aux fleurs plus 
grandes, dressées, à éperons nectarifères très longs ; la colora- 
tion est bleue, jaune ou blanche : les espèces de ce groupe sont 
essentiellement pollinisées par les Sphingidés, mais aussi par 
des Bourdons. 


V. GRANT (1952) avait étudié deux espèces propres aux 
régions d’altitude (1.700-3.000 m) dans la Sierra Nevada 
formosa du premier groupe, à fleurs petites et rouges, pollini 
sées par des Oiseaux-mouches, et 4. pubescens du second 
groupe, à fleurs blanches pollinisé es par des Sphingidés. Le 
domaine géographique de la première espèce est plus au nord 
et à l’ouest, celui de la seconde espèce plus au sud et à l’est. 
Dans une zone intermédiaire où les deux espèces sont margi- 
nalement sympatriques, on observe des formes hybrides, l’un 
ou l’autre des pollinisateurs pouvant passer d’une espèce à 
l’autre et assurer un certain taux de croisement. Cependant la 
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distinction entre les deux espèces est largement assurée à la 
faveur du comportement préférentiel des Colibris pour 4. 
_formosa et des Sphingidés pour À. pubescens ; la proportion 
d’hybrides demeure faible et surtout la pollinisation de ces 
hybrides est essentiellement assurée par back-cross avec l’une 
des formes parentes, ce qui ne permet pas leur maintien en 
une population notable bien qu'interfertiles. 


V. CHASE et P. RAVEN (1975) ont repris cette étude de 
façon plus approfondie dans la région nord-est du Yosemite 
National Park à 2.750 m d’altitude, dans la Sierra Nevada. 
Utilisant une série de 5 caractères floraux très distinctifs, ils 
précisent pour chacune des populations étudiées, l'existence 
de formes hybrides ou le taux d’introgression d’une espèce 
vers l’autre. 


Ils observent alors, selon les localisations géographiques 
que certaines populations de chacune des deux espèces 
demeurent bien distinctes, tout en étant souvent distantes de 
moins de 100 m ; parfois au contraire on observe toutes les 
combinaisons possibles d’introgression ou d’hybridation. Ils 
précisent que certaines préférences écologiques peuvent 
contribuer à séparer les populations des deux espèces : A. 
formosa préférant les sols plus riches en matière organique. 
De même, la phénologie florale de chacune des deux espèces. 
ne se superpose que partiellement dans le temps. Enfin de par 
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ses origines nordiques avec le groupe canadensis, À. formosa 
dérive probablement de formes pollinisées par des Bourdons, 
s'étant secondairement adaptée à la pollinisation par les 
Colibris, alors qu’. pubescens provient de populations 
xérophytiques pour lesquels les Sphingidés ont toujours été 
les pollinisateurs habituels. Tous ces facteurs minimisent les 
occasions d’hybridation en fonction de conditions écologi- 
ques locales. 


Une 3ème étude plus récente surles Ancolies, de Russel B. 
MILLER (1981) porte sur les variations de coloration au sein 
de l'espèce À. coerula, en rapport avec les pollinisateurs 
dominants : des Sphingidés ou des Bourdons (Fig.6). 


Ils ont étudié 3 variétés de l’ouest des U:S.A:, dans une 
vaste zone s'étendant du New Mexico et de l’Arizona au sud, 
au Wyoming et à l’Idaho au nord, du Nevada à l’ouest au 
Colorado à l’est : 


A. coerulea var. coerula : pétales blancs, sépales bleus, 
éperons nectarifères de 4-5 cm ; se trouve du nord du New 
Mexico au Colorado et au sud du Wyoming. 


À. coerulea var. ochroleuca : fleurs blanches, éperons nec- 
tarifères de 4-5 cm. Centre et nord de l'Utah, Idaho et ouest 
du Wyoming. 


FIG. 6. — Variations géographiques chez Aquilegia coerula (Ranunculacée), portant sur la coloration et la longueur des éperons nectarifères. 


À — Domaines géographiques des trois variétés : 4.c. coerulea, A.c. ochroleuca, 4.c. pinerorum ; les deux chiffres portés dans chacun de ces 
territoires indiquent la longueur moyenne minimum et maximum des éperons nectarifères, (sélectionnées parmi un plus grand nombre de 


données figurant dans le dessin original). 


B — Répartition des formes blanches (1), bleu pâle et blanches (2) ; bleu clair (3) et bleu foncé (4). 


N.B.: 
moins denses (d’après R.B. MILLER, 1981, légèrement modifié). 


es formes (2), (3) et (4) sont localisées dans les habitats montagneux et subalpins, délimités par les aires couvertes en pointillé plus ou 
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À. coerulea var. pinetorum : pétales blancs, sépales blancs 
ou bleu pâle : éperons nectarifères plus longs 5-7 cm; nord de 
P’Arizona, sud de l'Utah. 


Ces 3 variétés sont interfertiles, auto-compatibles et par- 
fois autogames en l’absence de pollinisateurs. Les fleurs pro- 
tandres sont essentiellement visitées par des Bourdons (pour 
le pollen) et des Sphingidés pour le nectar. 


Sur l’ensemble du domaine géographique d'A. coerulea les 
fleurs blanches dominent dans les régions nord et ouest, les 
formes bleues à l’est et au sud, les plus bleues dans l’État de 
New Mexico. 


Il se révèle que les Sphingidés sont les seuls pollinisateurs 
efficaces, car les Bourdons ne pouvant atteindre le nectar au 
fond des éperons nectarifères, ne recherchent queles fleurs en 
phase protandre pour leur pollen, délaissant les fleurs en 
phase réceptive femelle, dont le pollen est épuisé. 


Parmi les Sphingidés, le plus répandu est Æyles lineata, 
cependant que dans l’Arizona il est remplacé par une espèce à 
trompe plus longue Sphinx vashti, adapté à la variété A. c. 
pinetorum dont les éperons nectarifères atteignent 7 cm de 
long. Comme par ailleurs les Sphingidés sont surtout crépus- 
culaires, ils visitent avec préférence les fleurs blanches alors 
plus visibles, d’où la dominance de celles-ci sur la plus grande 
partie du territoire. Toutefois en altitude, région du Colo- 
rado, en raison de la température crépusculaire et nocturne 
trop basse, ces Sphingidés butinent de jour, favorisant alors 
les fleurs bleues (celles-ci étant aussi plus visitées par les 
Bourdons). 


De façon comparable N. M. WASER et M.V. PRICE 
(1980) ont montré expérimentalement que les Bourdons pol- 
linisent plus efficacement les variétés bleues du De/phinium 
nelsonii que celles à fleurs blanches. Le taux de celles-ci dans 
les populations naturelles demeure constant de l'ordre de 1 
pour 1000, les fleurs blanches produisant 30 à 40 % moins de 
graines que les fleurs bleues ; cette contre-sélection s'équili- 
bre avec le taux de mutation qui produit les fleurs blanches. 


IV — POLLINISATION DES PENSTEMON 
(SCROPHULARIACEAE) : rôle d’un 
pollinisateur vicariant dans l’isolement et le 
maintien d’une forme hybride, en condition 
sympatrique avec les formes parentales 


R.W. STRAW (1955 et 1956) a étudié sur le versant mari- 
time de la Sierra Nevada en Californie au sud, les conditions 
de coexistence de 4 espèces sympatriques de Penstemon 
(Scrophulariacée), (Fig. ?). 


Penstemon centhrantifolius : fleurs de coloration rouge bril- 
lant, corolle tubulaire à ouverture relativement étroite ; cette 
espèce est pollinisée par 2 espèces de Colibris Calypte anna et 
C. costae. Assez tolérante écologiquement, P.centhrantifolius 
est répandue dans toute la région centre-ouest et sud de la 
Éalifornie jusqu’au nord de la Basse Californie (Mexique). 


P. palmeri : fleurs plus grandes, à corolle brusquement 
renflée et largement ouverte, avec des lobes étalés formant 
des lèvres larges, de coloration blanche, mêlée d’un peu de 
rose ou de bleu surtout sur le lobe ventral. Cette espèce est 
pollinisée par des Xylocopes, gros apiaires nidifiant dans le 
bois : Xylocopa californica et X. orpifex. Cette espèce de 
Penstemon fréquente préférentiellement les zones déserti- 
ques du sud et du sud-est. 


P. spectabilis : a une morphologie florale intermédiaire 
entre les deux précédentes : plus longue et plus ouverte que P. 
centhrantifolius, moins globuleuse et moins ouverte que P. 


palmeri. Coloration très nuancée, du bleu vif au pourpre. 
Cette espèce se rencontre dans divers sites dégradés du chap- 
paral et de la région côtière. Elle est pollinisée par des Vespi- 
dés du genre Pseudomasaris : Ps. vespoides et Ps. wheeleri, les 
Masarides, à la différence des autres Vespidés, nourrissant 
leurs larves avec du pollen et non avec des proies. 


P. Clevelandii : de type proche de la forme précédente, est 
propre aux déserts en bordure des canyons entaillant le 
chapparal : elle est pollinisée par de petites abeilles solitaires 
(Anthophores, Mégachiles) et serait visitée secondairement 
par des Colibris. 

Or, en divers points de l’aire géographique occupée par ces 
4 espèces, on trouve des biotopes où coexistent 2 ou 3 d’entre 
elles. Mais bien que ces espèces soient interfertiles (vérifié 
expérimentalement) on trouve rarement des formes hybrides. 
Dans des conditions de sympatrie, c’est le jeu de la pollinisa- 
tion par des pollinisateurs préférentiels propres à chaque 
espèce, qui assure l'isolement génétique : on parle alors d'iso- 
lement floral. Toutefois l’étude de menus caractères et de 
leurs variations, comme le caractère pileux ou non du stami- 
node, témoigne d’un certain flux génique entre ces espèces. 


Or des croisements artificiels entre P. centhrantifolius et P. 
palmeri produisent de hybrides dont le port végétatif, la 
morphologie et la coloration florales sont très proches de 
ceux qui caractérisent P. spectabilis. Cette dernière espèce 
représenterait donc l’hybride naturel entre les 2 espèces pré- 
cédentes, se maintenant en condition de sympatrie, parce 
qu'elle s'est attirée un pollinisateur spécifique, la Guêpe 
Masaride, qui se révèle d’une grande constance et interdit 
ainsi les croisements de retour avec l’une ou l’autre des 
formes parentes. 


De même des croisements expérimentaux entre P. cen- 
thrantifolius et P. spectabilis donnent des individus très 
proches du type P. clevelandi, qui lui aussi se maintient dans 
des conditions écologiques particulières où il recrute des 
pollinisateurs propres : des abeilles solitaires. 


Précisons cependant que l’isolement floral ainsi réalisé 
n'est pas absolu et qu’un certain flux peut être décelé au sein 
des populations sympatriques. 


On doit souligner que la plupart des organismes pollinisa- 
teurs jusqu'ici cités sont «polylectiques», même s’ils forment 
localement des associations préférentielles avec certaines 
espèces ou races d’Angiosperme. De surcroît, pour beaucoup 
de ceux-ci : Colibris, Lépidoptères Sphingidés, Diptères 
Bombylidés souvent cités, leur propre reproduction est tout à 
fait indépendante de la plante pollinisée (les chenilles de 
Sphingidés vivent sur d’autres espèces végétales, les Diptères 
Bombylidés sont parasites à l’état larvaire d’autres insectes), 
la plante pollinisée ne leur fournissant un aliment énerg 
que (le nectar) que pour leur seul usage. 


Il n’en est plus de même lorsqu'il s’agit d'Hyménoptères 
mellifères nourrissant leur couvain avec le nectar et le pollen 
des fleurs visitées. Dans ce cas l’interdépendance du couple 
fleur-pollinisateur est poussée plus loin ; elle peut surtout 
devenir plus étroite et plus stricte. C’est le cas par exemple de 
cette guêpe Masaride pollinisatrice de Penstemon spectabilis 
qui devient inféodée à cette espèce résultant d’une hybrida- 
tion entre deux autres en assurant de ce fait son isolement 
génétique et son maintien. C’est souvent le cas également des 
petites abeilles solitaires : Andrènes, Mégachiles, Antho- 
phores, qui n'ayant pas un couvain aussi abondant à nourrir 
que les Apiaires sociaux (Abeilles domestiques et Bourdons) 
ont tendance à se suffire d’une ressource de moindre impor- 
tance en pollen et nectar, et à restreindre leur choix à une 
seule espèce fleur ou quelques espèces apparentées, devenant 
ainsi des pollinisateurs oligolectiques. 


La vicariance devient dès lors plus rare entre ces pollinisa- 
teurs plus spécialisés ; cependant quelques exemples peuvent 


FIG. 7. — Races géographiques de Penstemon (Schrophulariacée). 


AP. centhrantifolius, pollinisée par un Colibri (Calypte anna et C. costae) ;B — P. palmeri, pollinisée par un Xylocope (Xy/ocopa californica) 
C— P. spectabilis, hybride vraisemblable des deux formes précédentes, pollinisée par une guêpe Masaride (Pseudomasaris vespoides) (à gauche, 
aspect général d'un Penstemon sp.) (arrangé d'après les données de R.M. STRAW, 1956). 
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montrer tout l'intérêt de cette alliance plus étroite et plus 
constante du couple fleur-pollinisateur. Au demeurant on 
peut considérer, sans doute, que les pollinisateurs oligolecti- 
ques ou monolectiques, sont des vicariants évolutifs des pol- 
linisateurs polylectiques. 


V — LES ANDRÈNES (Apiaires solitaires) 
POLLINISATEURS OLIGOLECTIQUES ET 
LEUR ASSOCIATION A LA 
DIFFÉRENCIATION DE CERTAINES 
SOUS-ESPÈCES OÙ ESPÈCES 
D’ANGIOSPERMES 


1. CAS DES SOUS-ESPÈCES GÉOGRAPHIQUES 
DENEMOPHILA MENZIESII(HYDROPHYLLACÉE) 
EN CALIFORNIE (Fig. 8). 


R.W. CRUDER (1972) a étudié la biologie de la pollinisa- 
tion de N. menziesii s.l. qui représente en fait un ensemble 
aggrégé de 3 espèces apparentées mais très distinctes : 


U.v 


N. menziesii s. str., largement répandue dans la région 
centre et ouest de Californie, remontant jusqu'à 2.000 m dans 
la Sierra Nevada : les fleurs sont bleu ciel à centre blanc, mais 
on en distingue deux types : dans la zone côtière et sud ces 
fleurs réfléchissent les radiations U.V. ; celles de la région 
côtière nord absorbent l'U.V.. Il en résulte pour l'oeil des 
Hyménoptères pollinisateurs un aspect différent. 


N. atomaria se superpose partiellement à l'aire nord de N. 
menziesii mais s'étend bien au-delà jusque vers l'Orégon. Les 
fleurs sont blanches et absorbent l'U.V. comme celles de la 
variété de N. menziesit coexistant dans cette zone nord. 


N. integrifolia est une forme endémique du sud de la Cali- 
fornie dont le territoire se superpose cependant largement à 
celui de N. menziesii. Les fleurs ont une coloration variant du 
blanchâtre au bleu et absorbent l'U.V. 


Les fleurs de Nemophila qui ont 1 à 2,5 cm de diamètre, à 
corolle infundibuliforme, sont pollinisées par deux à trois 
‘espèces d’Andrènes, typiquement oligolectiques pour le pol- 
len et le nectar. Cependant en altitude et dans les zones 
extrêmes nord et sud de l'aire d’extension de N. menziesiis.]., 
d’une part ces Andrènes peuvent s’approvisionner sur d’au- 
tres plantes en cas de pénurie, d’autre part certains Mégachi- 
lidés ou des Diptères Bibionidés peuvent suppléer le rôle des 
Andrènes. Cependant les couples fleur-pollinisateur se diffé 
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FIG. 8. — À — Représentation simplifiée des principales régions topographiques de la Californie, avec la limite (ligne interrompue) de la 
province floristique type de la Californie : certaines parties de l'état de Californie relèventen effet d'autres types biogéographiques de végétation 
(modifié d'après des données de R. ORNDUFF, 1974). 


B— Distribution des trois sous-espèces de Nemophila merziesii (Hydrophyllacée) : N.m. atomaria (fleurs blanches, absorbant l'U.V.) dont le 
pollinisateur préférentiel est Andrena torulosa ; N.m. menziesii à large répartition, à fleurs bleues, absorbant 'U.V., forme À, de la zone nord du 
domaine d'extension, ou réfléchissant l'U.V.. forme B (zone sud) ; le pollinisateur dominant est Andrena crudeni pour la forme (A) et Andrena 
macrocephala pour la forme (B) : N.m. integrifolia de l'extrême sud, de coloration variée, absorbant l'U.V., ses pollinisateurs principaux sont À. 
macrocephala et divers Halictides (d'après R.W. CRUDEN, 1972 simplifié et complété par les schémas floraux). 
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rencient préférentiellement comme suit : 
Nemophila atomaria - Andrena torulosa 
Nemophila menziesii - Andrena crudeni 
Nemophila menziesii - Andrena macrocephala 
Nemophila integrifolia - Andrena macrocephala 


Dans la zone de chevauchement nord des populations de N. 
atomaria et de N. menziesi, on trouve des fleurs de coloration 
intermédiaire, extrémité des pétales bleu ou violet, ou pré- 
sence de veines colorées sur les pétales blancs. On observe 
effectivement que les deux espèces d’Andrènes À. atomaria et 
À. crudeni peuvent visiter alternativement les deux espèces de 
fleurs, qui ici ont au moins ce caractère commun d’absorber 
l'U.V.. Mais malgré ce flux génique entre les deux espèces de 
Nemophila, les populations de chacune d’entre elles, bien que 
sympatriques, se maintiennent discintes, précisément à cause 
de la constance des couples préférentiels N. menziesii - À. 
crudeni d’une part et N. atomaria - A. torulosa d'autre part. 


L'auteur de ce travail, R. W. CRUDEN, suggère qu’à 
l’origine la population de N. menziesit s.l. était très poly- 
morphe sur toute l'étendue de son domaine et que la sépara- 
tion des espèces atomaria.et integrifolia a pu se réaliser à la 
faveur de pollinisateurs plus spécifiquement adaptés à cha- 
cune d’entre elles. L’isolement géographique ne se serait 
peut-être pas réalisé sans l'apport de l'isolement floral. Au 
surplus les deux espèces d’Andrènes. À. atomaria et À. cru- 
deni sont indiscernables entre elles sauf pour des spécialistes 
et dérivent probablement les unes des autres. 


Se pose à ce propos l'origine du comportement électif des 
insectes récolteurs de pollen, pour lequel on a évoqué le rôle 
possible de l'alimentation à l'état larvaire sur un type donné 
de pollen. Cependant ces Abeilles solitaires ne sont pas 
monolectiques et en fin de période de floraison de Nemophila 
peuvent s’approvisionner en pollen sur d’autres espèces flo- 
rales. Bien que l'influence de l’alimentation larvaire puisse en 
partie conditionner le comportement de butinage de l'adulte, 
rien n'est définitivement démontré en ce domaine. Cela sug- 
gère d’intéressantes recherches expérimentales, visant à 
rechercher l'influence du régime alimentaire de la larve sur 
les réactions sensorielles de l'adulte à divers stimuli floraux 
asociés au pollen d’origine. 


2. LES ANDRÈNES DES GENRES PEPONAPSIS ET 
XENOGLOSSA ET LES ESPÈCES SAUVAGES OÙ 
CULTIVÉES DE CUCURBITA 


Des exemples particulièrement intéressants de relation 
spécifique ou du moins très étroite entre des pollinisateurs 
oligolectiques et une espèce de plante, sont fournis par deux 
petites abeïlles solitaires des genres Peponapsis et Xenoglossa, 
qui sont, en Amérique tropicale, des pollinisateurs attitrés 
des diverses espèces sauvages ou cultivées du genre Cucurbita 
(.D. HURD, E.G. LINSLEY & Th. W. WHITAKER, 
1971). Ce sont les «Squash and Gourds Bees» des américains, 
dont le cycle annuel, le rythme d’activité nycthéméral, et le 
comportement de butinage sont très bien adaptés à la biolo- 
gie florale des diverses espèces de Courges (Cucurbita pepo) et 
Potirons (C. maxima). Par exemple les fleurs de Cucurbita 
s'ouvrent en général bien avant le lever du soleil et se refer- 
ment tôt dans la matinée, dès que la température et la lumi- 
nosité s’accroissent. La déhiscence des anthères libérant le 
pollen se fait également à température fraîche avant le lever 
du soleil. Or les abeilles Peponapsis et Xenoglossa sont des 
butineurs extrêmement matinaux, visitant les fleurs de 
Cucurbita avant le jour, se guidant sans doute plus par l’odo- 
rat que par la vue. En outre les mâles de ces abeilles passent 


souvent la journée, à l'abri dans la corolle refermée et sont 
ainsi sur place dès le lendemain matin pour s’accoupler avec 
les femelles butineuses venant récolter le pollen. Pour les 
mâles et femelles, la recherche de nectar se fait à la fois surles 
fleurs staminées et sur lesfleurs pistillées de ces Cucurbita, 
d’où une pollinisation croisée imposée. 


Le genre Cucurbita comprend 5 espèces cultivées (C: pepo. 
C. mixta, C. moschata, C. maxima, C. ficifolia) et 27 espèces 
sauvages, qui, à l'exception de 2 espèces d'Amérique du sud, 
ont toutes pour centre d’origine la région tropicale ou sub- 
tropicale au sud de la ville de Mexico. Parallèlement les 
«Squash and Gourd Bees» sont représentées par une ving- 
taine d'espèces dont 16 d'entre elles sont précisément répar- 
ties dans ce même secteur géographique. Sur la base des 
relations préférentielles entre espèces de Cucurbita et espèces 
de Peponapsis et Xenoglossa, prenant en considération la 
distribution” géographique, les exigences écologiques des 
unes et des autres, P.D. HURD et a/!. (1971) ont pu apporter 
dés arguments sérieux concernant l’origine des espèces culti- 
vées (confortés d’ailleurs par des données archéologiques) 
ainsi que la phylogénie générale de ces Cucurbita. 


Sans doute nous ne sommes plus ici dans le domaine de la 
vicariance proprement dite, mais les exemples cités mettent 
en évidence l'association intime des pollinisateurs à l'évolu- 
tion de certaines espèces d’Angiosperme. L'isolement floral, 
mettant en jeu, d’une part la morphologie et la phénologie 
florales, d'autre part le comportement du pollinisateur, 
intervient en complément des barrières géographiques, éco- 
logiques ou génétiques qui sont indispensables à la différen- 
ciation d'espèces nouvelles. Il est évident que l'isolement 
floral seul ne peut suffire lorsque les pollinisateurs ne sont 
pas strictement spécifiques. Cependant même dans le cas de 
pollinisateurs oligolectiques, il peut exister des mécanismes 
floraux qui renforcent l'isolement. 


VI — LES MÂLES D'EUGLOSSINES 
, POLLINISATEURS DES ORCHIDÉES 
NÉOTROPICALES A PARFUM: UN DOUBLE 
MÉCANISME D'ISOLEMENT FLORAL 


Les Euglossines sont des Apiaires néotropicales, dont les 
femelles nidifient, un peu à la façon des Bourdons, dans le sol 
où les vieux troncs d'arbres : on trouve dans ces nids juqu’à 
une centaine d’alvéoles à couvain construites avec des maté- 
riaux terreux ou végétaux. Les femelles récoltent nectar et 
pollen sur diverses espèces de fleurs, cependant que les mâles 
sont très curieusement attirés par certaines espèces d’Orchi- 
dées à parfum. 


Ces orchidées appartiennent à une trentaine de genres, 
parfois non apparentés : Stanhopea, Gongora, Coryanthes, 
Catasetum, Cyenoches, ete. Aucune de ces espèces ne sécrète 
de nectar, mais en des points très précis de la corolle une 
substance odorante très particulière qui attire à distance les 
mâles d’Euglossines. Ceux-ci brossent les surfaces sécrétrices 
avec leurs tarses antérieures portant des soies particulières, 
puis par des mouvements de toilette accumulent le produit 
récolté dans une cavité des tibias postérieures S'ouvrant par 
une fente étroite (Fig. 9A). Ils déposeraient ensuite ce parfum 
sur certains supports, en des lieux privilégiés de rassemble- 
ment, où les femelles sont à leur tour attirées. Mais comme 
ces dernières ne sont pratiquement jamais vues sur les fleurs 
des Orchidées à parfum, on panse que les mâles élaborent, à 
partir des sécrétions odorantes florales récoltées, une phéro- 
mone sexuelle attractive. 


Ce curieux comportement qui n’est connu en détail que 
depuis 1961 (travaux de DODSON notamment) a suscité 
récemment de nombreuses recherches concernant l'analyse 
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externe. 


B — Schéma d’une fleur de Sranhopea grandiflora (Orchidée à parfum), visitée par un mâle d'Euglossine (Eulaema meriana) : bl, l'insecte 
brosse les sécrétions odorantes à l'intérieur de la corolle (un sépale a été enlevé) ; b2, détail de l'extrémité de la oienne sexuelle portant le 
pollinarium en place, séparé par le rostellum du stigmate en continuité avec la cavité axiale du type (colonne) : b3, chute de linsecte venant 
heurter de son scutellum le viscidium des pollinies, à l'extrémité de la colonne (N.B. : les parties hachurées représentent la surface de section 
d’une partie de la corolle). 


C— Modes de fixation des pollinies de quelques espèces de Carasetumsur diverses parties des corps des mâles d'Euglossines : cl, pollinies de 
C. macrocarpum sur le prothorax d'Eulaema meriana ; c?, pollinies de C. barbatum Sur E. cordata ; 3, Eulaema cingulata avec pollinies de C. 
saccatum sur les tergites abdominaux et de C. discolor sur le prothorax ; c4, pollinies de C. warezewitzii sur l'extrémité du fémur antérieur d'E. 
meriana. 


D — Emplacements spécifiques de pollinies de divers genres d'Orchidées (1 à 11) sur les mâles d'Euglossines pollinisateurs : 1 — Nosylia ;2 
—Laciana ;3— Mormodes ; 4— Cynoches :5 — Kefersteina;6 — Peristeria sp.: 7 — Coryanthes;8 — Cirrhaea (sur la base de la patte antérieure, 
ici sectionnée) ; 9 — Sievekingia (sur la base de la patte postérieure) ; 10 — Peristeria elata ; 11 — Acineta (d'après R.L. DRESSLER, 1967, 
légèrement modifié). 
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FIG. 10. — Répartition des sous-espèces de Cafasetum maculatum en Amérique centrale et Amérique du Sud. 1 — C. integerrimum ; 2 — C. 
maculatum ; 3 — C. viridiflavum ; 4 — C. macrocarptum ; 3 — C. splendeus : 6 — C. tabulase : 7 — C. macroglossum ; 8 — C. expansum :9 — C. 


saccatum ; 10 — color; 11 — 


pileatum. Chaque sous-espèce est représentée par un schéma du profil floral, assorti du type de marque 


indiquant sa localisation géographique (simplifié et légèrement modifié d’après H.G. HILLS, H.N. WILLIAMS et C.H. DODSON, 1972). 


chimique des substances ordorantes sécrétées par ces Orchi- 
dées. On ya démontré jusqu’à 14 composés aromatiques ou 
terpénoïdes : a - pinène, 8 - pinène, myrcène, 1-8 cinéole, 
ocimène, linalol, méthylsalicylate, méthyl-benzoate, benzyl- 
acétate, d-carvone, 2 phenyl-ethyl acétate, nérol, 2 phenyl- 
ethanol, methyl-cinnamate, toutes substances déjà connues 
d’ailleurs et fréquemment rencontrées chez de nombreux 
végétaux. Cependant chaque espèce d'Orchidée semble éla- 
borer un parfum spécifique, résultant d'un mélange bien 
précis, ou dont un élément particulier semble jouer un rôle 
attractif privilégié ou au contraire inhibiteur à l'égard de telle 
ou telle espèce d’Euglossine. 


C'est du moins ce qui semble résulter des expériences de 
terrain réalisées avec des composés artificiellement mis au 
point, à partir des divers éléments chimiques constitutifs. Par 
ailleurs une espèce d’Orchidée n'est souvent visitée que par 
une seule espèce d'Euglossine. 


C'est ainsi que R.L. DRESSLER (1968) rapporte que sur 
les 38 espèces d'Orchidées surveillées par lui dans la nature, à 
Panama et à Costa Rica, 26 étaient visitées par une seule 
espèce d’Euglossine. Il indique par ailleurs que les espèces 
d'Orchidées d’un même genre, qui sont allopatriques dans 
leur distribution, sont souvent pollinisées par une même 
espèce d'Euglossine, par exemple Sranhopea gibbosa, S. 
grandiflora et S. tricornis pollinisées par Eulaema meriana. 
Par contre, dans le cas d'espèces sympatriques, on observe 


que chacune d’elles a un pollinisateur distinct : 
Stanhopea costaricensis - Eulaema luteola 
S. wardit - Eulaema polychroma 
S. warscewicziana - Euplusia macroglossa 


Dans de tels cas il est vraisemblable que l'isolement floral 
repose sur la spécificité du mélange odorant attractif secrété 
par chaque espèce d’Orchidée. D'ailleurs, R.L. DRESSLER 
souligne qu'une même espèce peut produire, selon le terri- 
toire géographique, un parfum différent, d'après les critères 
deson analyse chromatographique. Ainsi le parfum de Cata- 
setum dilectum de Panama diffère de celui de C. dilectum de 
l'Equateur, celui de C. barbatum du Brésil diffère de C. 
barbatum de l'Equateur. S'agit-il alors de sous-espèces ou de 
races géographiques ? 


Même dans le cas d'espèces sympatriques ayant le même 
pollinisateur, les cas d’hybridation sont rares, bien que ces 
espèces soient infertiles. C’est qu’alors intervient un autre 
mécanisme d'isolement floral, lié aux modalités de fixation 
des pollinies sur le corps du mâle d'Euglossine. 


Chez des espèces du genre Sranhopea (Fig. 9B) et du genre 
Gongora, la fixation des pollinies sur le mâle d'Euglossine se 
fait à la suite d’une très curieuse chute de l’insecte, glissant 
souvent le long de la colonne sexuelle, pour finir par heurter. 
la base des pollinies, qui adhèrent alors infailliblement à un 
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point de son corps, par leur viscidium. On pense que, dans de 
tels cas, le parfum de l’Orchidée outre ses propriétés attrac- 
tives et aphrodisiaques aurait sans doute une action enni- 
vrante, provoquant ainsi la chute de l’insecte. 


Les Orchidées néotropicale du genre Carasetum sont 
réparties en deux sous-genres : Clowesia (Lindl.) et Catase- 
tum. Ces espèces offrent la particularité d'avoir des fleurs 
mâles et de fleurs femelles portées ou non par la même 
inflorescence ; on observe aussi parfois des fleurs herma- 
phrodites. Dans les fleurs mâles de la section Catasetum, la 
colonne sexuelle portant les pollinies porte deux appendices 
filiformes ou «antennes», sensibles au contact de l'insecte, 
contact qui déclenche alors l'expulsion des pollinies et leur 
fixation sur un point particulier du corps dumâle d'Euglos- 
sine (tête, thorax, abdomen) : fig. 9C et D. 


Le point de fixation des pollinies sur une même espèce 
d'Euglossine diffère ainsi selon l'espèce d'Orchidée visitée. 
Comme les positions relatives du stigmate et de pollinies sont 
toujours très proches dans les fleurs hermaphrodites et 
conservent ce même rapport dans les fleurs à sexe séparé, 
seules les pollinies reçues d’une espèce À et transportées sur le 
corps d’un mâle d’Euglossine, sont aptes à venir toucher le 
stigmate de cette même espèce lors d’une seconde visite 
florale. 


Ainsi les mâles d’Euglossine peuvent jouer un rôle primo- 
drial dans l’isolement génétique des espèces, via les modalités 
intimes du comportement du pollinisateur en étroite concor- 
dance avec des particularités florales spécifiques. C'est par 
exemple ce qu’illustre H.G. HILLS et al. (1972) à propos de 
la répartition des 11 sous-espèces du complexe Caraserum 
maculatum en Amérique centrale et du sud (Fig. 10). 


Il faut enfin souligner que les espèces épiphytes du genre 
Catasetum forment des populations très dispersées, les indi- 
vidus d'une même espèce étant souvent très éloignés les uns 
des autres. Cet obstacle à l’allogamie serait surmonté grâce à 
l'aptitude des mâles d'Euglossine à couvrir au vol de très 
longues distances (plusieurs km), guidés sans doute de fort 
loin vers les plantes isolées par leurs effluves odorantes 
spécifiques. 


VIII — LES POLLINISATEURS 
MONOLECTIQUES : vers une spécificité de type 
parasitaire 


1. LE PAPILLON TEGETICULA POLLINISATEUR 
DES YUCCAS 


Aux U.S.A., en particulier dans les territoires arides du 
Sud-Ouest, il existe plusieurs espèces de Yuccas, famille des 
Agavacées, qui toutes sont pollinisées par un petit Lépidop- 
tère de la famille des Prodoxidae (4) et du genre Tegeticula. 
Les Yuccas ont des fleurs hermaphrodites et protandres. 
Seule la femelle de Tegeticula intervient dans la pollinisation : 
après avoir récolté une boulette de pollen avec un tentacule 
inséré surses palpes maxillaires et utilisé comme outil appro- 
prié, boulette qu’elle transporte fixée ventralement entre tête 
et hanches antérieures, elle recherche une fleur en phase 
réceptive femelle. Elle déposera alors grâce à une tarière 
exsertile plusieurs oeufs à travers la paroi des carpelles, au 
voisinage du pédicelle des ovules ; après chaque ponte elle 
décharge immédiatment une partie de son pollen sur le stig- 
mate de la fleur. La pollinisation ainsi assurée par un acte 


(4) Le genre Tegeticula a &té placé un temps dans la famille des Gelechiidae : D.R. DAVIS 
(1967)le place. dans Ia famille des /neurvartidae et la sous-famille des Prodoxinae. 


instinctif, nuellement aléatoire, les larves de Tegeticula pour- 
ront se développer aux dépens d’une partie des ovules fécon- 
dés. C'est au prix de ce sacrifice que la plante assure du même 
coup sa reproduction, bon nombre des graines produites 
n'étant pas détruites par le parasite. 


Cette curieuse symbiose, décrite pour la première fois par 
le naturaliste américain C.V. RILEY (1872), confirmée par 
toutes les observations ultérieures, révèle de très étroites 
adaptations entre la plante et son pollinisateur. Les pre- 
mières observations de C.V. RILEY se rapporteraient à la 
pollinisation de Yuca filamentosa par Tegeticula (Pronuba) 
yuccasella. Par la suite il a montré que la plupart des espèces 
de yuccas que l’on observe à l’est des Rocheuses sont pollini- 
sés par cette même espèce de Tegicula ; à condition que leur 
période de floraison coïncide avec l'apparition des papillons 
qui passent l'hiver dans le sol à l'état de chrysalides, proté- 
gées dans un cocon. Il souligne en particulier que dans les 
régions où certaines espèces de Yuccas ont été introduites et 
cultivées. il peut y avoir un décalage entre leur floraison et 
celle du Yucca filamentosa. En dépit de la présence du pollini- 
sateur, ces espèces de Yuccas ne portent alors jamais de 
fruits : c’est le cas par exemple de Y. angustifolia, Ÿ. aloifolia, 
Y. gloriosa en certaines régions de l’est et du nord des U.S.A. ; 
par contre là où ces espèces produisent des capsules, on y 
trouve régulièrement témoignage de la présence des larves de 
Tegeticula yuccasella et donc du rôle pollinisateur de cette 
espèce. 


Cependant la biologie de Tegeticula s’est elle-même adap- 
tée à la diversité des conditions climatologiques saisonnières ; 
en particulier l’éclosion des chrysalides d’une même généra- 
tion peut s’échelonner sur plusieurs années, ce qui s'accorde 
au fait que la floraison des Yuccas est souvent très irrégulière 
d'une année à l’autre. 


C'est en outre une particularité des Yuccas et des Agaves 
de se reproduire simultanément par voie végétative et de 
n'émettre leur première hampe florale qu'après plusieurs 
années. En outre, certaines espèces meurent en général quel- 
ques mois après leur floraison comme le font les plantes 
annuelles, tandis que d’autres survivent plusieurs années et 
peuvent dès lors fleurir et fructifier de façon répétée, se 
comportant comme des plantes pérennes. 


C.V. RILEY avait montré que deux espèces de Yuccas, 
localisées dans les régions désertiques du sud californien à 
l'ouest des Rocheuses, étaient pollinisées par des espèces 
différentes de Tegeticula : Yucca brevifolia du désert de 
Mojave, connu sous le nom symbolique de « Josuah Tree» est 
pollinisé par Tegericula synthetica Riley ; Yucca whipplei du 
secteur côtier du sud californien, est poilinisée par Tegericula 
(Pronuba) maculata. I] existe enfin, plus ou moins sympatri- 
que avec ces deux espèces de Yuccas, une troisième espèce : 
Yucca schidigera, pollinisée par Tegeticula yucasella (Fig. 11). 


Ces trois espèces de Tegeticula sont aisément distingua- 
bles : T. yucasella est d'un blanc immaculé (5), T. maculata 
présente des ponctuations noires sur les ailes antérieures et T. 
synthetica Riley (= T. paradoxa) a des ailes fuligineuses et 
dépourvues d’écailles, une morphologie générale aplatie très 
particulière. Enfin T. maculata, le pollinisateur du Yucca à 
grande hampe florale du sud-californien (Y. wkipplei) est la 
seule espèce ayant une activité diurne, les autres n’effectuant 
leur ponte suivie de l'acte de pollinisation que de nuit (J. A. 
POWEL & R.A. MACHIS, 1966). 


Parmi les adaptations de la vie larvaire, il faut citer le très 
long étalement des éclosions imaginales des papillons à partir 
d'une même génération de chrysalides, en rapport avec la 
floraison irrégulière de ces 3 espèces de Yuccas des régions 
désertiques. Souvent ces espèces ne sont pas vues en fleurs, 


(8) Parfois désigné sous le nom de Tegerieula alba, mis en synonymie. 
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FIG. 11.— Dès 1982 C.V. RILEY avait signalé qu'il existait dans le sud californien, à l'est des Rocheuses, au moins deux espèces de Yuccas qui, 
à la différence des nombreuses espèces de l'ouest des Rocheuses, n'étaient pas pollinisées par Tegericula yucasella. Ce sont ; 

A — Yucca whipplei, dont les localités sont ici représentées par des croix (selon les données deJ.A. POWELL et R.A. MACKIE, 1966), espèce 
pollinisée par Tegericula maculata, présentant d’ailleurs 3 sous-espèces : T.m. maculata a}, T.m. apicella a?, T.m. extranea 2. 


B— Yucca brevifolia (= Josuah Tree), pollinisée par Tegeticula synthetica Riley (= T. paradoxa). N.B 


: «Josuah Tree National Monument» 


désigne le périmètre d'un paysage type du désert avec Puccasella brevifolia, site classé comme patrimoine naturel (superficie 1.150 ha). 
Dans ces mêmes régions existe cependant Tegericula pucasella qui, par exemple, pollinise ici Yucca schidigera (= Y. mohavencis). Présentation 
synthétique et schématisée d'après les données de C.V. RILEY (1892) et J.A. POWELL et R.A. MACKIE (1966). 


sur de très vastes territoires, pendant plusieurs années consé- 
cutives, et la survie de leur pollinisateur n’est assurée que 
grâce à l'éclosion étalée des papillons sur 4 à 5 années 
successives. 


Peut-on considérer que Tegeticula maculata et T. synthe- 
tica sont des espèces vicariantes de Z. yuccasella, bien qu’elles 
vivent aux dépens d'espèces différentes de Yuccas ? 


D'un côté T. yucasella est loin d'être un pollinisateur spéci- 


fique de Yucca filamentosa, puisqu'il peut polliniser d’autres 
espèces en concordance de phénologie florale, pouvant d’ail- 
leurs réaliser des pollinisations croisées. De l’autre, T. macu- 
lata et T. synthetica sont des pollinisateurs (on pourrait 
même dire des parasites) spécifiques de W. whipplei et de . 
brevifolia. 


Dans un tel cas on ressent la nécessité de recourir à une 
notion de relation évolutive ou de phylogenèse pour affirmer 
quelle espèce remplace l’autre. Or Ÿ. brevifolia et Y. whipplei 
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sont considérées comme des espèces plus primitives que Ÿ. 
filamentosa et les autres formes de l’est des U.S.A: Dans ces 
conditions, pourrait-on considérer que T. yucasella d’une 
part, et T. maculata d'autre part, dérivent de T syntheticu 
qui, comme sa plante-hôte offre les caractères les plus primi- 
tifs ? 


Par ailleurs, J.A. POWELL et R.A. MACKIE (1966) ont 
décrit 3 races géographiques de T. maculata, plus où moins 
allopatriques en des régions délimitées du sud californien : T. 
maculata maculata, forme type, T.m. apicella des régions 
côtières, T. m. extranea, forme mélanique de l’extrême sud. 
auteurs ont simultanément décrit plusieurs races ou 
s de Ÿ. whipplei en fonction de son habitus et de son 
mode de peuplement. C’est dans ce cadre sans doute que le 
rôle de vicariant de certaines des races géographiques de 
Tegeticula maculata pourrait être préci: 


Il faut ajouter que d’autres espèces d’insectes sont aussi 
inféodées aux Yuccas, en particulier des petits Lépidoptères 
du genre Prodoxus (même famille des Prodoxidae) très com- 
parables mais plus petits que Tegericula (6). Leurs chenilles se 
développent dans la hampe florale des Yuccas, ou parfois aux 
dépens des graines sèches des capsules, mais sans jamais 
intervenir dans la pollinisation. POWEL J.A. et MACKIE 
R.A. (1966) ont montré, confirmant les observations de 
RILEY (1983) que Yuca filamentosa héberge une seule espèce 
de Prodoxus : Prodoxus decipiens Riley, tandis qu'on en 
trouve 3 espèces sur Y. wkipplei : P. marginatus, P. aenescens 
et P. cinereus se localisant en des endroits différents de la 
hampe florale ou dans le pétiole des fruits. En outre ils 
signalent deux autres petits Lépidoptères dont les chenilles 
vivent aux dépenses des graines plus ou moins mûres de Y. 
whipplei : Deoclona yucasella, Holocera gigantella. I faut 
signaler également que les fleurs de Ÿ. wkipplei hébergent 
souvent des milliers de petits Diptères Trixoscelides, des 
petits Coléoptères ou Homoptères, un Cerambycide (4c- 
macopsilla falsa) et parfois même un Xylocope qui nidifie 
dans la hampe florale morte de l’inflorescence des Yuccas. 


Nul doute qu’il serait intéressant de comparer l'ensemble 
de l'entomocoenose associée aux diverses espèces de Yuccas 
et ce, en fonction de leur répartition et des caractères biogéo= 
graphiques de leurs biotopes. L’abondance, la diversité de 
ces entomocoenoses, permettrait sans doute de mettre en 
évidence des enrichissements, appauvrissements ou substitu- 
tions d'espèces qui pourraient être interprétées, en fonction 
de gradients géographiques ou climatiques comme des «géo- 
synvicariances» (cf. article de M. GEHU dans ce fascicule). 


Il convient enfin de souligner, en opposition avec le cas des 
Yuccas dont toutes les espèces sont pollinisées par un seul 
genre de Lépidoptères (Tegeticula), que les Agaves, de même 
typologie et phénologie florales peuplant les mêmes régions 
arides des U.S.A., présentent au contraire une grande diver- 
sité de pollinisateurs : Agave parviflora et A. schotti sont 
pollinisées par un Bourbon Bombus sonorus : A. toumeyana et 
À. utahensis par un Xylocope (X. arizonensis) ; A. poliantha- 
flora par un oiseau nectarivore ; enfin quelques espèces par 
‘des chauves-souris du genre Leptonycteris. 


Les raisons de cette divergence évolutive entre deux genres 
d’une même famille végétale (4gave et Yucca), présentant 
cependant une étroite convergence de leur écologie et de leur 
biogéographie sont à analyser (cf. W.M. SCHAFFER et M.V. 
SCHAFFER, 1977). 


(6) Connus sous le nom de «bogus yucea moth» ou «faux papillon du Yucea». 


2. LES CHALCIDIENS AGAONINAE POLLINISA- 
TEURS DES FICUS 


Les Chalcidiens Agaoninae se développent en gallicoles 
aux dépens des fleurs femelles des Ficus, dont l'ovaire, suite à 
la piqûre de ponte, se transforme en une minuscule galle d’où 
sortira une nouvelle génération du Chalcidien. Chez tous les 
Ficus, les fleurs mâles et femelles sont rudimentaires et ras- 
semblées à l'intérieur d’un réceptacle en forme de bourse ou 
sycone, qui se transforme en fruit après pollinisation et 
fécondation. Mais il y a pour une même sycone, un long 
décalage dans le temps entre la période de maturité des fleurs 
mâles productrices de pollen et celle de réceptivité des fleurs 
femelles. 


Quand les Chalcidiens éclosent des galles dans lesquelles 
ils se sont développés, les fleurs mâles de la sycone qui les 
héberge sont en général en phase proche de maturité. Seules 
les femelles du Chalcidien vont alors jouer un rôle dans la 
pollinisation. Les mâles en effet sont aptères et leur rôle se 
borne à féconder sur place les femelles, parfois même avant 
leur sortie des galles. Ces femelles s’échappent de la sycone 
par son ostiole ou parfois en se forant une sortie à travers la 
paroi de la figue (genre Ceratosolen), mais au préalable elles 
vont se charger de pollen, qu’elles récolteront si nécessaire, 
en ouvrant elles-mêmes les anthères des fleurs mâles. Comme 
chez le papillon Tegeticula certaines espèces d’Agaoninae 
rassemblent activement une provision de pollen dans des 
poches à pollen : chez d’autres espèces par contre le pollen est 
transporté de façon plus passive, dans les replis intersegmen- 
taires des tergites abdominaux. 


Fécondées et chargées de pollen, les femelles d’Agaoninae, 
sortent alors de la sycone où elle sont néeset son attirées vers 
d’autres sycones en phase de réceptivité femelle. Elles pon- 
dront alors dans l'ovaire des fleurs réceptives en enfonçant 
leur tarière dans toute la longueur du style, puis déversent 
leur pollen sur l’ensemble des stigmates. Ainsi chez Ficus 
sycomorus pollinisé par Ceratosolen arabicus, une partie des 
fleurs fertilisées donnera des graines, d'autres ayant reçu un 
oeuf du chalcidien se transformeront en galles. 


On sait que chez notre Figuier cultivé Ficus carica, il existe 
deux formes végétatives : l’une produisant uniquement des 
sycones ou figues non comestibles (le caprifiguier) dont 
toutes les fleurs femelles se transformeront en galles ; l’autre 
produisant des figues comestibles, charnues, sucrées et char- 
gées de graines (le figuier domestique). Des graines de ce 
dernier naîtront, en nombre égal, les deux formes végétatives 
précitées (cf. G. VALDEYRON, 1984). 


Le Chalcidien pollinisateur, Blastophaga psenes, issu des 
sycones de printemps du caprifiguier qui fonctionne alors 
comme figuier mâle, en véhicule le pollen vers les sycones en 
phase de réceptivité femelle du figuier domestique. Malheu- 
reusement pour le Chalcidien, les fleurs femelles du figuier 
domestique ne lui permettent pas d’assurer sa descendance, 
ayant un style plus long que sa tarière de ponte (fleurs longi- 
styles), ce qui l'empêche d'atteindre l'ovaire. 


Cependant un étalement suffisant dans le temps, de la 
période de libération des Blastophages, à partir des figues de 
printemps du caprifiguier (les profichi), permet aux plus 
tardifs de ceux-ci de trouver sur le caprifiguier-même, des 
sycones réceptives à fleurs brévistyles, les «mamme d’au- 
tomne», dans lesquelles ils pourront se produire et passer 
l'hiver. 

Le Blastophage qui est un véritable parasite gallicole du 
figuier, ébauche ici un cycle à deux hôtes, mais dont lesecond 
se révèle inapte à sa propre évolution (7). Peut-on considérer 
que le figuier domestique se comporte, à l'égard du Blasto- 


7) n'est pas rare d'observer chez les insectes gallicoles notamment chezles Cynipidés, des 
espèces se multipliant alternativement sur deux parties d'un même hôte 
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phage gallicole comme un hôte vicariant potentiel, dont 
l’évolution adaptative a tourné au seul bénéfice de la plante : 
la production de graines. Mais commes celles-ci sont néces- 
saires à la multiplication des caprifiguiers, le sacrifice d’une 
génération par le Blastophage lui assure simultanément ses 
propres conditions de survie. 


De toute évidence le Blastophage n’a faitque répondre à la 
différenciation chez Ficus carica de deux formes de sycones, 
les unes comportant des fleurs femelles brévistyles, les autres 
des fleurs femelles longistyles, portées par des pieds diffé- 
rents. Génétiquement le caractère brévistyle est dominant 
(A) et le caractère longistyle récessif (a) ; le figuier domesti- 
que à fleurs longistyles est donc génétiquement homozygote 

pour l’allèle (a) soit aa et lecaprifiguier hétérozygote soit Aa. 
Ée de ces deux formes se maintient, car il y a un seul 
type de croisement possible : un pollen issu de Aa avec un 
ovule issu de aa, ce qui assure à chaque génération la pr 
tion pour moitié de formes Aa (caprifiguier) et pour moi 
formes aa ou figuier domestique. 


A la différence du cas cité plus haut, du maintien d’une 
forme hybride de Penstemon : P. spectabilis (issu du croise- 
ment P. centhrantifolius X P. palmeri) grâce à l’évitement de 
croisement de retour entre cet hybride et l’un ou l’autre des 
parents la faveur de l'acquisition d’un pollinisateur distinct 
attaché à la forme hybride, ici c’est au contraire la constance 
d’un croisement entre les deux formes apparentées (caprifi- 
guier X figuier domestique), par pollinisateur interposé (le 
Blastophage) qui assure le maintien de la forme hétérozy- 
gote. G. VALDEYRON (1969 et 1984).a montré que les 
rapports alternés du pollinisateur avec le figuier mâle (capri- 
figuier) puis le figuier femelle (figuier domestique) sont fon- 
damentalement liés à la phénologie différente des bourgeons 
à fruits chez ces deux formes du Ficus carica. 


En outre, comme dans le cas des Yuccas, chaque espèce de 
Ficus, héberge dans ses figues bien d’autres insectes que 
l’Agaoninae gallicole et pollinisateur. Ce sont en particulier 
d’autres Chalcidiens parasites (Toryminae) ou commensaux 
(Agaoninae Sycophagini) dont la biologie est d’ailleurs mal 
connue : Phylotrypesis caricae sur le Ficus carica, Sycophaga 
sycomori sur le Ficus sycomorus. 


Enfin la spécificité des rapports parasitaires, bien connue 
chez les insectes gallicoles, explique que chacune des nom- 
breuses espèces de Ficus (il y en aurait près d'un millier dans 
le monde) possède son espèce propre de Chalcidien Agaoni- 
dae gallicole qui se comporte simultanément comme pollini- 
sateur spécifique. 


Dans quelle mesure la diversification et la spéciation chez 
les Ficus est-elle dépendante de celles des Agaoninae pollini- 
sateurs et gallicoles. Y-a-t-il co-évolution de l'hôte et de son 
parasite ? 


VIII — CONCLUSIONS 


En guise de conclusion à cette présentation de la diversité 
des rapports entre les plantes et leurs pollinisateurs, après 
avoir sélectionné quelques exemples susceptibles d'être in- 
terprétés comme relevant du problème général de la vica- 
riance dans ses aspects biogéographiques et écologiques, on 
ne peut que souligner le très grand intérêt qui s'attache 
aujourd’hui à la «biologie de la pollinisation». Il s’agit en fait 
d’un aspect très important de l’évolution des rapports entre 
les plantes et leurs pollinisateurs. 


Ilest évident que dans la majorité des cas, il n'existe pas de 
couple fleur-pollinisateur strict, mais plutôt des liens assez 
larges entre une espèce végétale et plusieurs pollinisateurs 
potentiels, ou au contraire entre une espèce, un genre, une 


famille de pollinisateurs et de nombreuses espèces de plantes 
à fleurs pouvant appartenir à des familles différentes. Dans 
l’un ou l’autre cas la pression sélective susceptible de s'ins- 
taurer peut agir soit sur la plante, soit sur le pollinisateur. Les 
exemples dans lesquels il peut y avoir une action sélective 
réciproque, c’est-à-dire où l’on peut parler réellement de 
co-évolution plante-insecte, par exemple dans les processus 
de la floraison et de la pollinisation, sont assez rares (P. 
FEINSEINGER, 1983). 


L'analyse de cette action sélective réciproque ne peut se 
limiter à des études de génétique des populations, mettant en 
évidence des changements de fréquence des types floraux ou 
des caractères adaptatifs morphologiques des pollinisateurs. 
Les actions concordantes des facteurs écologiques et géogra- 
phiques sur les cycles biologiques de la plante et sa pollinisa- 
ton sont primordiaux. Des bases particulières de la phénolo- 
gie florale (rythme horaire de la floraison, de l’anthèse ou de 
la sécrétion de nectar) d’une part, du comportement de buti- 
nage du pollinisateur, d'autre part, sont à analyser sur des 
bases physiologiques (écophysiologie et physiologie sensoriel- 
le). 


L'influence de l’alimentation larvaire des Apiaires soli- 
taires, sur une orientation possible de leur réponse affective 
dans le cadre du comportement de butinage des adultes, 
mérite des études nouvelles et approfondies, que permettent 
aujourd’hui les progrès de la neurophysiologie sensorielle. 


Enfin la mise en évidence d’une réponse affective de la 
plante, ou de la fleur, aux stimulations reçues de la part d’un 
pollinisateur, ouvre un champ d’étude particulièrement pas- 
sionnant. Les bases cellulaires de la sensibilité des plantes à 
divers stimuli ou stress donnent lieu aujourd’hui à des études 
expérimentales (H. LE GUYADER et M.O. DESBIEZ, 
1984) : certains aspects de la biologie florale pourraient offrir 
des conditions d'étude particulièrement intéressantes. 


Les faits de vicariance ici évoqués ne peuvent que s'intégrer 
pouren comprendre l'origine et la signification, dans l'étude 
plus large de l’évolution des Angiospermes et dé leurs pollini- 
sateurs, prenant en considération ses fondements génétiques 
et ses aspects écologiques (FAEGRI K. & L. Van der PIJL, 
1979). Les derniers exemples cités, mettant en évidence une 
co-évolution d’un type apparenté à celui parasite-hôte, souli- 
gnent l'intérêt que l’on peut trouver dans l’analyse de tous les 
autres exemples de co-évolution (cf. J. FUTUYUMA & 
SLATKIN M., 1983). 
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À PROPOS DES TERMES DE COMMUNAUTÉ, 
PEUPLÉMENT ET BIOCÉNOSE : une réponse à C.C. EMIG 


par R. DELPECH 


1, rue Henriette — 92140 CLAMART 


C.C. EMIG me met en cause en affirmant (sans d’ailleurs 
donner de justification ni les discuter) que «les schémas (que 
j'ai) proposés (1) n’ajoutent qu’à la confusion et à l’ambiguité 
des termes et de leurs définitions» ! Je pensais alors m'être 
exprimé assez clairement ; or je constate qu’il n'en est rien (au 
moins pour certains). Il est donc nécessaire d’aller plus au 
fond des choses et d’expliciter certains raisonnements fon- 
damentaux qui sous-tendent les définitions proposées. 


Tout d'abord, le point de vue exprimé par C.C. EMIG 
porte sur la «définition de l'unité de base en synécologie». Or, 
parmi les termes proposés à la réflexion (par le Conseil) en 
1984, il n’est pas question de synécologie, mais de «peuple- 
ment», «communauté», «biocoenose», c’est à dire d’entités 
biosociologiques. Ce n’est pas la même chose ! C.C. EMIG 
évoque en outre les termes de : groupement, association, 
écosystème, biotope, qui n’ont pas encore fait l'objet de 
débat au sein de la Société mais qui exigent, eux aussi, d’être 
définis avec précision. 


Ceci tant dit, assimiler des ensembles concrets d'organismes 
(communauté, peuplement, biocoenose) à des «ensembles 
synécologiques», c’est-à-dire intégrant des éléments (physi- 
ques ou biologiques) extérieurs aux premiers, nous semble 

: II n’est pas 
étonnant, dans ces conditions, que les définitions diffèrent 
— parfois profondément — selon que l’on intègre ou non ces 
éléments extérieurs. Il y a donc un choix épistémologique 
essentiel à faire et à expliciter au départ, sous peine de biaiser 
tous les raisonnements ultérieurs. 


D'un point de vue logique, la définition d'ensembles biolo- 
giques n’a pas à intégrer des éléments non biologiques (milieu 
physique) ni même des éléments biologiques extérieurs à ces 
ensembles. Nous restons là sur le plan strict des définitions. Il 
est en revanche évident que, lorsqu'on veut étudier le fonc- 
tionnement de ces ensembles et leur évolution, il devient 
nécessaire de faire appel aux données physico-chimiques et 
historiques (s.1.). Mais il s’agit alors d’une deuxième étape, 
qui ne devrait pas retentir sur les définitions (préalables) des 
entités biologiques concernées. 


(1) Voir «Tribune» du n°4 (1984) du Bulletin, p. 269. 


11 semble bien que la plupart des divergences de vues ou 
équivoques qui règnent en écologie trouvent là leur origine. Il 
convient en effet de ne pas confondre les entités objets d'étude 
et leur étude elle-même ou celle de leur fonctionnement ! 
Autrement dit, l'écologie s'intéressant (par définition) au 
comportement des organismes ou ensembles d’organismes 
vivants, il convient d’abord de définir les organismes et ensem- 
bles d'organismes indépendamment des milieux où ils vivent 
(même si les relations entre ces organismes ou ensembles 
d'organismes et ces «milieux» paraissent étroites a priori). 
C'est dire qu’on ne peut pas aborder valablement l'écologie 
— et surtout la synécologie — sans bases systématiques et 
coenologiques (ou biosociologiques) rigoureuses. 


Par ailleurs, en citant G. CUSSET : «phytocoenose est un 
équivalent (2) exact, dans son imprécision voulue, de grou- 
pement», C.C. EMIG ne semble pas avoir remarqué que 
phytocoenose s'applique à un ensemble (végétal) concret, 
alors que groupement s'applique à un ensemble abstrait 
résultant d’une intégration de données biologiques relatives à 
plusieurs communautés ou phytocoenoses, mais dont le rang 
hiérarchique reste volontairement indéterminé. 


De toute manière (en botanique du moins) l’utilisation des 
termes : groupement, association et communauté n'est pas 
du tout «subjective» comme le prétend C.C. EMIG, car leurs 
définitions sont précises ! (voir à ce sujet : BRAUN-BLAN- 
QUET et PAVILLARD, 1928 ; GUINOCHET, 1973 ; 
GEHU et RIVAS MARTINEZ, 1981 ; DELPECH er a/., 
1985). 


Quant à la classification évoquée à propos des écosys- 
tèmes, on peut se demander si elle est bien nécessaire et si une 
classification (préalable) des biocoenoses (qui sont à la base 
de la définition des écosystèmes) ne serait pas suffisante, en 
supposant qu’elle soit possible (ce qui fait intervenir les pro- 
blèmes de niveaux d’organisation, d’échelle spatiale et de 
délimitation objective de ces biocoenoses in situ). 


Enfin, le contenu de la dernière phrase du texte de C.C. 
EMIG nous conduit à livrer la réflexion des biologistes et 


€) Nous aurions préféré le mot «homologue à celui d'«équivalents. 
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écologues ces passages extraits d’un texte de F. MEYER 
(1967), toujours d'actualité : «L'idée de réduire un ordre de 
phénomènes (biologiques dans le cas présent) à un autre 
ordre de phénomènes (thermodynamiques en l'occurence) 
participe d’une épistémologie obsessionnelle» ou encore : 
«rien n’est jamais strictement réductible à autre chose et 
chaque niveau d’observation a même droit à l'existence et à la 
considération que tout autre. Il serait vain de penser que la 
biologie puisse faire l'économie, en s’alignant simplement sur 
les exigences de sciences constituées en dehors d'elle (3) d'un 
effort autonome (3) de mise en oeuvre des phénomènes signi- 
ficatifs de son champ d'investigation». «Expliquer le vivant 
par le non vivant semble être, souvent même à leur corps 
défendant, l'ambition secrète d’une bonne partie des biolo- 
gistes… Tout se passe comme si la biologie considérait qu'elle 
n’a pas mieux à faire qu’à parasiter sa riche voisine (la 
physique), à recueillir comme le dogme même de l’objectivité 
ce que le physicien lui offre tout fait. Il apparaît, au 
contraire, qu’iln'y aura debiologie adulte que dans la mesure 
où elle consentira à partir du vivant lui-même (3)...». 


En définitive, on peut se demander si les raisonnements et 
méthodes de l'écologie dite «moderne» ne sont pas faussés à 


(3) C'est nous qui soulignons. 


"MUSEUM 


la base par le recours simultané et exclusif au réductionnisme 
d’une part, au «holisme» (ou «globalisme») d'autre part, ce 
qui a comme corollaire le rejet (par souci d'économie de 
temps et peut-être de connaissances ?) du double effort d’ana- 
lyse, puis de synthèse à partir du concret ? (4). 
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{&) Un autre défaut (à notre sens) de l'écologie «générale» moderne réside dans sa préten- 
tion à vouloir tout embrasser à la fois: des proistes aux mammifères et aux oiseaux, des 
diatomées aux conifères, de la cellule (voire des organites) à la biosphère ! et de vouloir 
chercherune explication commune à des manifestations aussi différentes de La vie (ce qui est 
Le rôle dela biologie générale). On atteint alors un tel degré de généralité qu'on ne peut que se 
confinerà la théorie et l'onse trouve totalement désemparé lorsqu'on est en présence de faits 
‘ou phénomènes concrets, précis et localisés qu'il faut tenter d'expliquer non seulement à 
l'aide de lois générales (qui sont nécessaires), mais également à partir de l'analyse des 
particularités locales. L'écologie qui, à la différence de la biologie ($. st.) st arant tout (et 
par définition) une science de ne devrait pas (selon nous) suivre le chemin qui a 
conduit au développement de L ie générale (cellulaire, moléculaire, évolutive...) dont 
le cadre d'étude se situe essentiellement au laboratoire. 
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